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Factores ambientales como recursos, reguladores e hidroperíodo controlan patrones en la 
estructura, la asignación de biomasa  y la productividad en bosques de manglar. Estas 
relaciones están bien documentadas en ambientes geomórficos dominados por la 
deposición  de sedimentos terrígenos. No obstante, en complejos kársticos de ambientes 
carbonatados, no son claros los patrones de funcionamiento. El objetivo de este estudio 
fue evaluar el efecto del hidroperíodo, recursos y reguladores del suelo, en la estructura, 
asignación de biomasa y producción primaria neta total (PPNT) en bosques de manglar en 
un complejo kárstico de un ambiente carbonatado. Por presentar régimen hidrológico 
contrastante, se seleccionaron dos bosques ubicados en una pequeña isla oceánica del 
Caribe (la isla de San Andrés). El Parque regional de manglar Old Point (PRMOP: 
bosques de franja y cuenca) y Smith Channel (SC: bosque tierra adentro). Se partió de la 
hipótesis que manglares limitados por nutrientes, con inundación y salinidades 
intersticiales bajas, presentan mayor desarrollo estructural, alta asignación de biomasa 
aérea (BA) y producción primaria neta aérea (PPNA); además de baja asignación de 
biomasa subterránea (BS) y producción primaria neta subterránea (PPNs). Los resultados 
permitieron comprobar parcialmente la hipótesis, los bosques estuvieron limitados por 
fósforo (P), pero no determinaron  los patrones en la estructura, asignación de biomasa y 
la producción. En el bosque tierra adentro se registraron la menor salinidad (<11 UPS), 
frecuencia de inundación  (<40 “mareas”) y duración de inundación (<3500 horas año-1), el 
potencial redox (Eh) fue ligeramente reducido (244 ± 60.2 mv) y los  sulfuros bajos 
(0.77±0.12 mM). Esta condición de mínimo estrés por reguladores e hidroperíodo 
determinó una alta BA (520.2±85 Mg ha-1) y PPNA (36.2 Mg ha-1 a-1), muy baja asignación 
de BS (6.57±0.26 Mg ha-1) y PPNS (1.27±0.2 Mg ha-1 a-1). De igual forma en este bosque 
se registró un gran desarrollo estructural. Cuando el estrés aumentó (bosque  de franja) 
por salinidad (39.1 UPS), Eh (36.1 ± 14.1mv), sulfuros (1.63±0.17 mM)  e  hidroperíodo 
(frecuencia de inundación: 231 mareas, duración de inundación <4966 horas a-1), se 
presentó la más alta BS (14.93±0.6 Mg ha-1) y PPNS (4.83±0.16 Mg ha-1 a-1).  En cambio, 
disminuyó la BA (128.85±9.6 Mg ha-1),  la PPNA (30.89 Mg ha-1 a-1)  y se registró un 
desarrollo estructural bajo.  Cuando incrementó la salinidad  (64.4 ±0.4 UPS)  por efecto 
del aumento en la duración de la inundación (>6200 horas a-1) y la disminución en la 
frecuencia (146 mareas), la asignación de biomasa subterránea fue ligeramente más baja 
(12.53±0.53 Mg ha-1) con la más baja PPNS (0.82±0.15 Mg ha-1 a-1) y baja  BA (165.78±14  
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Mg ha-1) y PPNA (19.92 Mg ha-1 a-1).  La relación PPNT –biomasa total (P:B) en el bosque 
tierra adentro fue bastante baja (0.073 a-1); se incrementó 1.5 veces en el bosque de 
cuenca (0.11 a-1) y tres veces en el bosque de franja (0.21 a-1). Este contraste fue debido 
al incremento en la salinidad, frecuencia y duración de la inundación y la disminución del 
potencial redox. Esto indica que la planta está gastando más energía de la producción en 
combatir el estrés producido por reguladores (Salinidad, Eh) e hidroperíodo (frecuencia y 
duración de la inundación) que en su desarrollo estructural. Esta información es una 
herramienta importante para la determinación del aporte que esta biomasa y producción, 
tanto a nivel aéreo como superficial, están haciendo a los procesos de acreción y 
secuestre de carbono ante el aumento del nivel medio del mar y del dióxido de carbono, 
por el cambio climático global.  





















Environmental factors such as resources, regulators and hydroperiod control patterns in 
the structure, biomass allocation and productivity in mangrove forests. These relationships 
are well documented in geomorphic environments dominated by terrigenous sediment 
deposition. However, in karst complex of carbonated environments, are unclear function 
patterns. The aim of this study was to evaluate the effect of hydroperiod, resources and 
soil regulators in the structure, biomass allocation and total net primary productivity (NPPT) 
in mangrove forests in a karst complex of a carbonated environment. To present 
contrasting hydrological regime, two forests located on a small island in the Caribbean Sea 
(San Andres Island) they were selected. The Old Point Regional Mangrove Park (OPRMP: 
fringe and basin forests) and Smith Channel (SC: inland forest). It hypothesized that 
nutrient limited, with flooding and interstitial low salinities; mangroves have greater 
structural development, high above-ground biomass allocation (AB) and above-ground net 
primary productivity (NPPA), and low below-ground biomass allocation and below-ground 
net primary productivity (NPPB). The results allowed to partially testing the hypothesis, 
forests were limited by phosphorus (P), but did not determine the patterns in the structure, 
biomass allocation and production. In the inland forest the lower salinity (<11 UPS), 
frequency of inundation (<40 "tides"), flooding duration (<3,500 hours y-1) were recorded 
and redox potential (Eh) slightly reduced (244 ± 60.2 mv) and low sulfides (0.77 ± 0.12 
mM). This condition of minimum stress by regulators and hydroperiod determined high AB 
(520.2 ± 85 Mg ha-1) and NPPA (36.2 Mg ha-1 y-1), very low below-ground biomass 
allocation   (6.57 ± 0.26 Mg ha-1) and NPPB (0.2 ± 1.27 Mg ha-1 y-1). Similarly in this forest 
a great structural development was recorded. When stress increased (fringe forest) by 
salinity (39.1 UPS), Eh (36.1 ± 14.1mv), sulfides (1.63 ± 0.17 mM), and hydroperiod 
(frequency of inundation: 231 tides, flooding duration <4966 hours y-1), showed the highest 
below-ground biomass (14.93 ± 0.6 Mg ha-1) and NPPB (4.83 ± 0.16 Mg ha-1 y-1). Instead, 
decreased the AB (128.85 ± 9.6 Mg ha-1), and the NPPA (30.89 Mg ha-1 y-1) and a low 
structural development was recorded. When salinity increased (64.4 ± 0.4 UPS) as a result 
of the increase in the flooding duration (> 6200 hours y-1) and decreased in frequency (146 
tides), the allocation of below-ground biomass was slightly lower (12.53 ± 0.53 Mg ha-1) 
with the lowest NPPB (0.82 ± 0.15 Mg ha-1 y-1), and low AB (165.78 ± 14 Mg ha-1) and 
NPPA (19.92 Mg ha-1 y-1). The NPPT: total biomass (P:B) ratio in the inland forest was in 
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quite low (0.073 y-1); increased 1.5 times in the basin forest (0.11 y-1) and three times in 
the fringe forest (0.21 y-1).This contrast is due to increased salinity, frequency and  flooding 
duration, and decrease redox potential. This indicates that the plant is spending more 
energy production in combat stress produced by regulators (Salinity, Eh) and hydroperiod 
(frequency and flooding duration) than in its structural development. This information is an 
important tool for determining the contribution that this biomass and production, both by air 
and surface level, are making to the processes of accretion and carbon sequestered to the 
increase in the average sea level and carbon dioxide, by global climate change. 
 




























Los manglares se caracterizan por ser asociaciones de árboles y arbustos que crecen  en 
ambientes inundados temporal o periódicamente por mareas (Hogart 2007, Komiyama et 
al. 1987),  y con  una  distribución pantropical que  los convierte en la vegetación costera 
dominante el planeta, con presencia en 118 países (Giri et al. 2011).  
 
El uso intensivo a nivel mundial de los bosques de manglar durante los últimos 100 años, 
ha ocasionado una pérdida de cobertura estimada entre 30 y 50% (Duke et al. 2007, 
Alongi 2002). Los efectos de este impacto son muy variados entre ecotipos de manglar y 
están en función de los bienes y servicios que se derivan de los manglares (Ewel et al. 
1998). Dentro de estos servicios se destaca la alta producción de biomasa, que  
determina grandes reservas de carbono a nivel global (1023 Mg C ha-1), mayores 
comparativamente a  otros tipos de bosques (Donato et al. 2011). 
 
El modelo geomorfológico propuesto por Thom (1982) y mejorado por diferentes autores  
(Woodrofe 1992, Thom 1984), considera diferentes ambientes en los cuales se localizan 
los bosques de manglar, los cuales permiten identificar patrones espaciales a nivel 
regional. En estos ambientes y  a una pequeña escala –local-  el modelo sugerido Lugo y 
Snedaker (1974), identifica seis  tipos fisiográficos de bosques de manglar (ribereño, 
franja, cuenca, enano, sobrelavado y hamaca). Estos ecotipos se diferencian con base en 
la topografía, fisiografia e hidrodinámica, que regulan patrones  contrastantes en la 
estructura y productividad de los bosques de manglar por  efecto relativo de tres factores 
ambientales: recursos (nutrientes), reguladores (p. ej. salinidad) del suelo e hidroperíodo 
(Twilley y Rivera-Monroy 2005). 
 
Los bosques de manglar de la isla de San Andrés, localizada en el mar Caribe, no reciben 
aguas dulces ni sedimentos debido a la ausencia de ríos, arroyos u otro tipo de afluente  
(García-Hansen et al. 2002); en este ambiente se han identificado dos tipos de bosques 
de acuerdo con la clasificación de Lugo y Snedaker (1974). Un bosque de franja, 
bordeando el margen costero con influencia directa de las mareas, y un bosque de 
cuenca localizado  atrás del bosque de franja, con una  menor influencia de las mareas. 
Estos dos ecotipos se encuentran distribuidos en forma extensa en el parque regional de 
manglar Old Point (Sánchez-Núñez y Mancera-Pineda 2011). Otro tipo de bosque 
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característico de la isla está localizado tierra adentro, generalmente atrás de una barrera 
de arena o duna costera que  no presenta inundaciones periódicas por mareas o ríos en 
ningún momento del año y generalmente son inundados por agua después de 
precipitaciones pluviales. Estos tipos de manglar han sido poco estudiados a nivel 
mundial, particularmente en el Neotrópico (Stoddart et al. 1973, Lugo et al. 1981, Lara-
Domínguez et al. 2005).  
 
Los bosques tierra adentro de San Andrés han sido clasificados  por algunos autores 
como ribereños (Urrego et al. 2009, 2010) debido la estrecha relación de su desarrollo 
estructural asociadas a salinidades  intersticiales del suelo bajas (<11 UPS). Sin embargo, 
esta asignación es inapropiada ya que al no existir ríos, su clasificación crea confusión 
desde el punto de vista hidrológico como queda establecido en la definición original 
propuesta para el Neotrópico (Lugo y Snedaker 1974). Otros autores clasifican a estos 
bosques como interiores (García-Hansen et al 2002, Sánchez-Núñez y Mancera-Pineda 
2011), la cual es cercana a la definición de Lugo y Snedaker (1974). Sin embargo,  esto 
también crea confusión ya que en el viejo mundo este término hace referencia a la 
clasificación de Woodrofe (2002). En este último esquema los bosques están localizados 
atrás de un bosque de manglar estrechamente influido en su hidrología  por ríos o por 
mareas, lo cual contrasta con lo que generalmente se define como un  bosque de cuenca 
del Neotrópico (Lugo y Snedaker 1974). Los bosques de cuenca se caracterizan por 
evidenciar un patrón hidrológico que interactúa con la topografía determinado un  
hidroperíodo contrastante (larga duración de inundación) que determina los cambios en 
los reguladores (p-eje. salinidad, sulfuros y redox) así como los recursos del suelo y van a 
determinar patrones diferenciales en la vegetación. 
 
La evaluación de los bienes y servicios que  ofrecen los manglares a pequeña escala  es 
importante para que las entidades encargadas de su protección tengan herramientas 
suficientes para su conservación, uso y manejo. Esta evaluación tiene que ser operativa y 
estrechamente relacionada al funcionamiento de los tipos fisiográficos (ecotipos), sobre 
todo cuando se reconoce que cada uno de estos tiene diferente atributos estructurales y 
funcionales; particularmente en el caso de los bosques tierra adentro, los cuales no se 
tiene suficiente información sobre su ecología (p. eje. La asignación de biomasa y la 
producción) y comportamiento hidrológico (Lara-Domínguez et al. 2005, Woodroffe 1982 y 
1983, Lugo et al. 1981, Lugo y Snedaker 1974, Stoddart et al. 1973) 
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La estimación de la productividad primaria neta (PPN) de bosques de manglar de islas 
oceánicas apenas se ha iniciado  por lo que existe una carencia de estudios 
comparativos, particularmente en el mar Caribe. Los bosques de manglar en estos 
ambientes fisiográficos se caracterizan por un mínima contribución de sedimento y 
nutrientes por ríos (Cameron y Palmer 1995,  Macintyre et al. 1995). Así, la acreción 
depende de procesos sedimentarios autóctonos - biogénicos (Mckee et al. 2007, James 
1984). Se ha observado que la vegetación de manglar donde la materia orgánica producto 
del aporte de biomasa aérea y subterránea  y con tasas bajas de descomposición, 
consolida el suelo a través de la acumulación y compactación de la turba, especialmente 
en pequeñas islas. Actualmente estas islas oceánicas son de las regiones costeras más 
vulnerables al cambio climático global y en particular al incremento en el nivel del mar, 
que afecta directamente la colonización y expansión de los bosques de manglar. El grado 
de impacto depende no solamente de la tasa de cambio del nivel del mar,  sino también 
de la magnitud del desarrollo urbano e industrial en la zona costera (Mckee et al. 2007, 
Mimura et al. 2007, Ellison 2006, Gilman et al. 2006, Hay y Mimura 2005, Cahoon et al. 
2003).  
 
Los manglares por lo general se encuentran en ambientes oligotróficos (Plaziat et 
al. 2001), donde normalmente los suelos son poco fértiles, caracterizados por un déficit de 
P  (Mancera-Pineda et al. 2009, Feller et al. 1999, Feller 1995). De acuerdo con la teoría  
del particionamiento óptimo (Bloom et al. 1985), las plantas asignan mayor biomasa a las 
raíces con respecto a la parte aérea, para adquirir nutrientes  y agua en suelos con  
menor disponibilidad de  nutrientes (Chapín et al. 1987, Chapín 1980).  Este proceso ha 
sido corroborado en bosques de manglar  neotropicales (Florida, USA) donde se observa 
una limitación de nutrientes que interactúan con otros variables como los reguladores del 
suelo (p.ej. la concentración intersticial de sulfuro de hidrógeno, estado de óxido 
reducción -redox) e hidroperíodo (Castañeda-Moya et al. 2011) y donde la salinidad es 
baja (Mancera-Pineda et al 2009). Aunque la relación entre  la producción de hojarasca y 
la  estructura  con estos tres gradientes ambientales (recursos, reguladores del suelo, e 
hidroperíodo) ha sido evaluada  en bosques de manglar en el  Neotrópico,  no se tiene 
información de la interacción entre la  producción de madera y materia orgánica (raíces) 
subterránea, no solo en bosques de manglar continentales, sino sobre todo en islas 
oceánicas  (Adame et al. 2014, Coronado-Molina et al. 2012, Agraz-Hernández et al. 
2011, Castañeda-Moya et al. 2011, Castañeda-Moya et al. 2006, Bouillon et al. 2008, 
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Krauss et al. 2008, Sherman et al. 2003); sucede lo mismo con el hidroperíodo (Krauss et 
al. 2008). Así, los bosques de manglar en islas oceánicas del Mar Caribe, representan un 
modelo experimental ideal para evaluar  la magnitud de las interacciones bióticas y 
abióticas a escalas espaciales significativas en el contexto de impactos antrópicos y el  
producido por  cambio climático global (p. ej. función como sumideros de carbono, 
contribución a la acumulación de sedimentos y consecuente elevación del suelo (Mckee et 
al. 2007). 
 
El objeto de la presente investigación fue determinar los patrones espacio-temporales de  
la estructura, la asignación de biomasa y  la producción primaria neta total (PPNT), de 
bosques de manglar con diferente régimen hídrico.  Los ecotipos de manglar incluyen 
bosques de manglar tierra adentro con un régimen hídrico determinado por la 
precipitación  y bosques de franja  y cuenca  con régimen hídrico influenciado por el 
régimen de mareas. Para lograr este objetivo se partió de la pregunta ¿cuál es el efecto 
de recursos, reguladores e hidroperíodo en los patrones estructurales,  la asignación de 
biomasa y la PPNT en bosques de manglar con diferentes patrones hídricos? Para 
contestar esta pregunta se trabajó en los bosques de franja y cuenca del parque regional 
de manglar Old Point (PRMOP) y en el bosque tierra adentro de Smith Channel (SC), de 
la isla de San Andrés. Estos sitios contrastan en su variación local en la hidrología 
permitiendo discernir el control relativo de los recursos y reguladores del suelo e 
hidroperíodo. La hipótesis que se plantea es que en los  bosques de manglar de franja y 
cuenca, la estructura y la PPNT serán significativamente más bajas que en el bosque 
tierra adentro; aunque  el cociente BS:BA (biomasa subterránea: biomasa aérea) será 
mayor en el bosque tierra adentro como una respuesta al  menor estrés fisiológico 
ejercido por los reguladores y el hidroperíodo sobre todo cuando la concentración de P en 
el suelo es una de las mayores limitantes. 
 
Los resultados y discusión de esta tesis están organizados en cuatro capítulos.  El 
capítulo uno presenta un análisis de los patrones en la asignación de biomasa, 
producción, tasa de renovación y longevidad de raíces por efecto de recursos, 
reguladores e hidroperíodo en tres bosques de manglar de la isla de San Andrés (tierra 
adentro, franja y cuenca). Posteriormente en el capítulo dos se presenta el desarrollo y 
evaluación de la precisión de ecuaciones alométricas para la determinación de la biomasa 
área de las tres especies de manglar presentes en el área de estudio (isla de San 
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Andrés): Rhizophora mangle, Laguncularia racemosa y Avicennia germinans. En el 
capítulo tres se discute el efecto de los recursos, reguladores e hidroperíodo, en la 
distribución espacial  de cada tipo de manglar (tierra adentro, franja y cuenca) de la 
producción de hojarasca y como las variables climáticas (temperatura, precipitación y 
velocidad del viento) determinan la producción temporal de hojarasca.  
 
Finalmente, en el capítulo cuatro se presenta un  análisis comparativo del efecto de 
recursos, reguladores e hidroperíodo, en la estructura, asignación de biomasa y PPNT  en 
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CAPITULO 1.   
 
BIOMASA Y PRODUCCIÓN DE RAÍCES EN MANGLARES DE UN AMBIENTE 












La asignación de biomasa, producción, tasa de renovación y longevidad de raíces de 
bosques de manglar es pobremente conocida, no obstante, su importancia para 
cuantificar servicios ecológicos como el secuestro de carbono y la participación en la 
formación y consolidación del suelo, ha cobrado relevancia en las últimas décadas debido 
al cambio climático global. El objetivo del presente estudio fue evaluar el efecto de 
reguladores, recursos e hidroperíodo, en la dinámica de las raíces subterráneas  <20 mm  
en bosques de manglar ubicados en dos sitios contrastantes por su régimen hidrológico. 
El Parque regional de manglar Old Point (bosques de franja y cuenca) y Smith Channel 
(bosque tierra adentro),  sitios localizados en un complejo kárstico de origen carbonatado 
de una pequeña isla oceánica del caribe (la isla de San Andrés). La biomasa de raíces en 
el bosque tierra adentro fue significativamente inferior (657±26 g m-2), a la registrada en 
bosques tipo  franja (1493±60 g m-2) y cuenca (1293±53 g m-2).  La producción de raíces 
fue significativamente diferente entre el bosque de franja (483±16 g m-2 a-1) con respecto a 
los de cuenca y tierra adentro  (82±15 g m-2 a-1 y 127±25 g m-2 a-1 respectivamente). 
Relaciones no lineales  (polinomiales y potencial) explicaron la dinámica de las raíces por 
efecto de reguladores (salinidad, potencial redox y sulfuros) e hidroperíodo (frecuencia y 
duración de la inundación); en ambientes limitados por nutrientes (fosforo: P), que no 
explicaron la dinámica de las raíces.  Los resultados mostraron como en condiciones de 
mínimo estrés  por: reguladores (salinidad 10.9±0.3 UPS, Eh: 244 ± 60.2  mv y Sulfuros 
0.77±0.12 mM) e  hidroperíodo (frecuencia de inundación <40 “mareas”, duración de 
inundación <3500 horas a-1). En el  bosque tierra adentro, se presentó la más  baja 
asignación de biomasa, producción, tasa de renovación (0.37 a-1)  y longevidad de raíces 
finas (2.7 años). Cuando el estrés aumentó (bosque  de franja) por salinidad (39.1 UPS), 
Eh (36.1 ± 14.1mv), Sulfuros (1.63±0.17 mM)  e  hidroperíodo (frecuencia de inundación: 
231 “mareas”, duración de inundación <4966 horas a-1), se presentó la más  alta 
asignación de biomasa y producción de raíces, tasa de renovación (0.89 a-1) y la menor 
longevidad de raíces finas (1.1 años).  Sin embargo, cuando aumento la salinidad  a 64.4 
±0.4 UPS  por efecto de la duración (<6200 horas a-1) y la disminución en la frecuencia de 
inundación (<146 mareas), la asignación de biomasa subterránea fue alta en el bosque de 
cuenca, aunque ligeramente más baja que en la franja. De manera contraria la producción 
fue la más baja,  con la tasa de renovación más baja y  las mayores longevidades.  La 
información generada es una herramienta importante para la determinación del aporte que 
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las raíces subterráneas  puedan hacer a los procesos de acreción y secuestre de carbono 
ante el aumento del nivel medio del mar y del dióxido de carbono, por el cambio climático 
global.  
 




















Biomass allocation, production, return rate and roots longevity of mangrove forests is 
poorly known, however, its importance to quantify ecological services such as carbon 
sequestration and participation in the formation and consolidation of the soil, has become 
relevant in recent decades due to global climate change. The aim of this study was to 
evaluate the effect of regulators, resources and hydroperiod in the dynamics of below-
ground roots <20 mm in mangrove forests located in two contrasting sites for its hydrologic 
regime. The Old Point Regional Mangrove Park (fringe and basin forests), and Smith 
Channel (inland forest), located in a karst complex carbonated origin of a small oceanic 
Caribbean island (San Andres Island) sites. Root biomass in the inland forest was 
significantly lower (657 ± 26 g m-2) than in fringe (1493 ± 60 g m-2) and basin (1293 ± 53 g 
m-2) forests.  Root production was significantly different between the fringe forest (483 ± 16 
g m-2 y-1) with respect to the basin and inland (82 ± 15 g m-2 y-1 and 127 ± 25 g m-2 y-1 
respectively).  Nonlinear relationships (polynomial and potential) explained the dynamics 
of the roots as a result of regulators (salinity, redox potential and sulfide) and hydroperiod 
(frequency of inundation and flooding duration); in limited nutrient (phosphorus: P) 
environments, they did not explain the roots dynamic. The results showed in minimum 
stress conditions:  regulators (salinity 10.9 ± 0.3 UPS, Eh: 244 ± 60.2 mv and sulfides: 
0.77 ± 0.12 mM), and hydroperiod (frequency of inundation <40, flooding duration <3500 
hours y-1). In the inland forest, the lowest biomass allocation, production, turnover rate 
(0.37 y-1), and fine roots longevity (2.7 years) was presented. When stress increased 
(fringe forest) salinity (39.1 UPS), Eh (36.1 ± 14.1mv), sulfides (1.63 ± 0.17 mM), and 
hydroperiod (frequency of inundation: 231 tides, flooding duration <4966 hours y-1), the 
highest biomass allocation and root production, turnover rate (0.89 y-1) and lower longevity 
of fine roots (1.1 years) was presented. However, when increasing salinity 64.4 ± 0.4 UPS 
by effect of duration (<6200 hours y-1) and decreased frequency of inundation (<146 tides), 
the allocation of below-ground biomass was high in the basin forest, although slightly lower 
than in the fringe. In contrast, production was the lowest, with the lowest turnover rate and 
highest longevity.  The information generated is an important tool for determining the 
contribution below-ground roots can make to accretion and carbon sequestering 
processes to the increase in the average sea level and carbon dioxide, by global climate 
change. 





Actualmente se atribuyen múltiples bienes y servicios a los ecosistemas de manglar, 
dentro de los que se destacan: 1) protección contra huracanes, tsunamis y erosión; 2) 
refugio, anidación y alimentación de muchas especies de vertebrados e invertebrados; 3) 
fuente de energía-combustible; 4) secuestro de carbono; 5) contribución a la formación y 
consolidación del suelo (Donato et al. 2011, Nagelkerken et al. 2008, Walters et al. 2008, 
Chmura et al.  2003). Debido a los efectos producidos por el cambio climático, estos dos 
últimos servicios han cobrado gran relevancia a nivel global, particularmente en islas 
oceánicas, donde la elevación del suelo debe de mantenerse, por encima del aumento 
medio del nivel del mar para permitir el mantenimiento de la productividad y desarrollo 
estructural de los manglares (Mckee et al. 2007).   
 
Para conocer la magnitud y sustentabilidad  de los servicios ecológicos de los bosques de 
manglar se requiere estimar su biomasa y producción. Sin embargo, la disponibilidad de 
datos sobre estos atributos ecológicos es limitada. Por ejemplo, son pocos los estudios 
que han cuantificado la biomasa subterránea (p. ej. Adame et al. 2014, Castañeda-Moya 
et al. 2011, Tamoh et al. 2008, Komiyama et al. 2000, Saintilan 1997a). Así mismo, la 
información sobre producción primaria en manglares es incompleta y un alto porcentaje 
de estudios analizan la producción de hojarasca (ver revisiones de Bouillon et al. 2008, 
Saenger y Snedaker1993, Alongi 2002, Twilley et al. 1992), se observa un limitación en 
datos sobre la producción de raíces  subterráneas (p. eje. Adame et al. 2014, Castañeda-
Moya et al. 2011, Gleason y Ewel 2002). Estos últimos estudios reportan principalmente la 
contribución de raíces finas, la cual puede alcanzar hasta un 66 % de la producion total de 
raíces (Tamooh et al. 2008, Komiyama et al. 1987). En contraste, en bosques terrestres el 
aporte de las raíces gruesas a la biomasa subterránea es mayor que el de las finas, 
alcanzando proporciones entre 98 y 70% (Eamus et al. 2002, Vogt et al. 1996). 
 
Independientemente del ambiente ecogeomórfico en el cual se desarrollan los bosques de 
manglar (Thom 1984), su productividad está directamente determinada  por  variables 
ambientales que pueden agruparse en tres categorías: reguladores; salinidad, sulfuro de 
hidrógeno, redox;  recursos: N, P, C;  e hidroperíodo: frecuencia, duración, profundidad. 
Dependiendo de la combinación de estas variables, su interacción puede ya sea subsidiar 
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su productividad neta  o generar estrés fisiológico, limitando el crecimiento de los árboles  
y por tanto la estructura y producción a nivel ecosistémico (Twilley y Rivera-Monroy 2009, 
2005). Así, para entender la dinámica de asignación de biomasa y producción de raíces 
subterráneas, es indispensable conocer el efecto que sobre estos procesos ejercen los 
principales reguladores (salinidad, sulfuro de hidrogeno), recursos (N, P) y el hidroperíodo 
(frecuencia, duración y altura de la inundación). 
 
Los patrones espacio-temporales en la asignación de biomasa y producción de raíces en 
bosques de manglar por el efecto de la interacción de los reguladores, recursos e 
hidroperíodo son poco conocidos, sobre todo el Neotrópico. La salinidad es tal vez el 
regulador que ejerce la mayor influencia en el crecimiento, composición, zonación, 
producción y estructura de los bosques de manglar (Wang et al. 2011, Alongi 2009, 
Jayatissa et al., Medina y Francisco  1997, Ball 1988a y b, Cintrón et al. 1978, Lugo y 
Snedaker 1974). Sin embargo, su efecto sobre la asignación de biomasa y producción de 
raíces no es muy claro. Ball (1988b), a través de experimentos bajo condiciones de 
laboratorio ( invernadero)  reporta incrementos de la asignación de raíces con respecto a 
biomasa de tallos con un  aumento en la salinidad del suelo, contrario a lo reportado por 
otros estudios donde no se observan cambios significativos en la asignación de biomasa 
de  raíces o se detectan disminuciones ligeras de biomasa con el  aumento de la salinidad 
(Ball y Pidsley 1995, Naidoo 1987 y 1990, Burchett et al. 1984 y 1989, Downton 1982).  
En estudios de campo  se ha registrado  ya sea, una   correspondencia entre  el aumento 
de la asignación de biomasa con un aumento en la salinidad (Adame et al. 2014, Sherman 
et al. 2003), o una mayor  asignación de biomasa  a tejidos de  raíces con respecto a 
tallos (Soto 1988).  La concentración de sulfuro de hidrógeno (H2S), un gas que impacta 
negativamente la toma de nutrientes  como resultado de condiciones anóxicas  en el 
suelo, al igual que la salinidad, son determinados principalmente por el hidroperíodo 
(Chen y Twilley 1999), y son considerados un factor que controla la distribución espacial 
de las especies de manglar (McKee 1993 y 1995, Thibodeau y Nickerson 1986, Nickerson 
y Tibodeau 1985). No obstante, su efecto en la asignación de biomasa y producción de 
raíces subterráneas tampoco es claro. Cormier (2003) trabajando en Micronesia no 
encuentra relación alguna entre la concentración de sulfuros y la dinámica de las raíces 
subterráneas, mientras  que en bosques de manglar de la Florida existe una mayor 
asignación de biomasa con el aumento en la concentración de sulfuro de hidrógeno 
(Castañeda-Moya et al 2011). 
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La evaluación del efecto del hidroperíodo en la asignación de biomasa de raíces ha sido 
generalmente evaluada en estudios de  invernadero usando  plántulas de manglar. Un 
estudio concluyó que la  asignación de biomasa  a la raíz con respecto al tallo es especie-
especifica, donde la  especie Avicennia germinans presenta una mayor asignación de 
biomasa de raíces debido a un  aumento en la duración de la inundación, mientras que un 
aumento en la frecuencia de inundación se ve reflejado en una disminución de la misma 
variable en las especies   Rhizophora mangle y Laguncularia  racemosa (Krauss et al. 
2006). Estudios en ambientes naturales han encontrado que la inundación afecta el 
crecimiento de las raíces de manglar y que esta puede ser la causa del aumento en la 
asignación de biomasa de  raíces,  como resultado de una baja frecuencia de inundación 
y una alta duración de la misma (Mckee 2001). Este patrón también fue observado en 
latitudes subtropicales en Florida (Castañeda–Moya et al. 2011) pero en este caso se 
atribuye una menor producción de raíces como resultado de una menor frecuencia de 
inundación, y no a una  mayor duración de la inundación. 
 
La concentración de nutrientes también tiene un efecto regulador en la producción de 
raíces finas en bosques de manglar.  En suelos con baja disponibilidad de nutrientes se 
ha encontrado  una relación inversa  entre  nutrientes y biomasa de raíces, lo cual ha sido 
identificado como  un mecanismo para facilitar la consecución del recurso limitante. 
Adicionalmente, en este tipo de suelos las raíces tienden a ser longevas con bajas tasas 
de renovación, mientras que en suelos ricos en  nutrientes, se  presentan tasas de 
renovación altas y longevidades bajas (Chapín et al. 1987, Nadelhoffer et al. 1985, Chapín 
1980, Grime 1977).   
 
El objetivo del presente trabajo fue la evaluación de la influencia de reguladores (salinidad 
y sulfuros), recursos (N y P del suelo), e hidroperíodo (frecuencia, duración y altura de la 
inundación) en la producción y asignación de biomasa de raíces <20 mm. Los sitios de 
trabajo están influidos por diferentes regímenes hidrológicos y están localizados en San 
Andrés, una isla oceánica de origen carbonatado del Caribe colombiano. En este trabajo 
se plantearon dos hipótesis: 1)  la  biomasa de raíces subterráneas será mayor en 
bosques con mayor limitación de nutrientes y condiciones de mayor estrés (mayor: 
duración de inundación, salinidad y concentración de sulfuro de hidrogeno), 2) la 
longevidad de las raíces será mayor en aquellos sitios donde se presente la mayor 
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limitación por nutrientes y las condiciones de mayor estrés por hidroperíodo (frecuencia de 


























Área de estudio  
 
La isla de San Andrés (ISA) se encuentra ubicada entre los  12°29' y 12°36' de latitud  N y 
los 81°41' y 81°43'de longitud  W (Fig. 1.1) y con una extensión de 27 km2 es parte del 
Archipiélago de San Andrés, Providencia y Santa Catalina (Mar Caribe) a una distancia de 
619 km de las costas colombianas (IGAC 1986). La ISA es parte de los atolones, islas y 
bancos del Archipiélago que se originó a partir de volcanes, y sobre fracturas tectónicas 
de la corteza oceánica (Díaz et al. 1996). La isla se levantó en un plano inclinado hacia el 
oriente en tiempos plio-pleistocénicos (3 m.a.); este atolón tiene como origen carbonatos 
biogénicos, formados a poca profundidad (sedimentos de estructuras calcáreas, a partir 
de: corales, algas y moluscos) mientras se producía el hundimiento del basamento 
volcánico (Díaz et al. 1996). La  ISA está constituida por rocas de origen calcáreo de la 
edad Terciaria y por depósitos recientes del Cuaternario, lo que determina un ambiente 
kárstico de la isla que da origen a la formación de dos acuíferos: a) San Andrés y b) San 
Luis (Carmona 2011, Vargas 2004). La formación San Luis corresponde a la plataforma 
arrecifal emergida y da origen a la plataforma insular de San Andrés  caracterizada por 
una morfología plana y ligeramente inclinada hacia el océano en el costado oriental de la 
isla, permitiendo el mejor desarrollo de los manglares con respecto al costado occidental 
(Vargas 2004). En la isla no hay corrientes de agua superficiales permanentes. 
Ocasionalmente, durante la época lluviosa se forman caudales de escorrentía altos los 
cuales desaparecen rápidamente después de unas horas conforme se recargan los 
acuíferos (Vargas 2004).   
 
El clima de la ISA se caracteriza por una  temperatura media anual  de 27 C (IGAC 
1986). La precipitación promedio anual es de 1973 mm caracterizada por una época de 
lluvias de junio a noviembre, una época seca de enero a abril (8.5%), y dos meses de 
transición (mayo y diciembre) (Carmona 2011). La isla está influenciada por los vientos 
alisios del NE con una velocidad promedio de 4.5 m s-1, y con velocidad máxima en  julio 





Figura 1.1. Ubicación de parcelas en los sitios de estudio en el Parque Regional de Manglar Old 
Point (PRMOP) bosque de franja (F1 a F5) bosque de cuenca (C1, C2, C3) y en Smith Channel, 




La investigación se realizó en el Parque Regional de Manglar Old Point (PRMOP) y Smith 
Channel (SC)  (Fig. 1.1). En el PRMOP (54.7 ha) se identificaron dos ecotipos de manglar 
(franja y cuenca) de acuerdo con la clasificación de Lugo y Snedekar (1974). El bosque de 
franja está dominado por R. mangle con una densidad relativa de 79%, seguido por A. 
germinans (15%) y  L. racemosa  (6%). La especie dominante en el bosque de cuenca es  
A. germinans con una densidad relativa de 58%, seguido por L. racemosa (23%) y  R. 




















Conocarpus erectus y flora asociada a la vegetación estrictamente de manglar como  
Randia armata (Sw.) DC., (L.) Druce, Bursera simaruba (L.) Sarg.,  Cordia sebestena L., 
Zanthoxylum fagara (L.) Sarg., y Polygonum punctatum Elliott (Lowy 2000). Este bosque 
de cuenca  está  influenciado por mareas y aportes de agua dulce por precipitación 
pluvial.  
 
El manglar de SC (18.1 ha) es un manglar tierra adentro  similar a los reportados en el 
nuevo mundo  en las islas de Barbuda (Stoddart et a1. 1973),  Little y Grand Caimán 
(Woodroffe 1983 y 1982, Stoddart 1980), Inagua – Bahamas (Lugo 1981) y en la zona 
continental en Venezuela (Vegas 2000)  y México  (Lara-Domínguez et al. 2005). Estos 
bosques están caracterizados por  no poseer una conexión directa con el mar y la 
presencia de  una duna de arena que evita el contacto del bosque de manglar con el mar. 
En el caso de este sito de estudio, una carretera se construyó sobre dicha duna limitando 
aún más la conexión con el mar. Así, el mayor aporte de agua dulce a esta localidad es 
controlada directamente por precipitación pluvial e indirectamente por agua subterránea; 
no hay fuentes de agua dulce como ríos o arroyos. Se encuentran presentes dos especies 
de manglar (R. mangle, L. racemosa)  con una altura promedio   de 17.6 m  y DAP de 
30.6 cm (Sánchez-Núñez y Mancera-Pineda 2011). La flora asociada está representada 
por: Acrostichum aureum, Phyllanthus acidus (L.) Skeels, Annona glabra L., Terminalia 




Diseño del muestreo  
 
En total se establecieron 14 Parcelas de 20 x 20 m en los bosques de manglar en febrero 
de 2011. De este total, seis parcelas fueron ubicadas en el bosque tierra adentro del sitio 
de muestro  SC, cinco en el bosque de franja y tres en el bosque de  cuenca dentro del 








Biomasa de raíces 
 
Para la estimación de la biomasa de raíces se colectaron seis muestras de suelo 
utilizando un núcleo  (10.2 diámetro x  45 largo, cm) de PVC (policloruro de vinilo) en cada 
una de las parcelas del bosque tierra adentro (SC, 6 parcelas x 6 muestras= 36 muestras) 
y en los bosques de franja (5 parcelas x 6 muestras= 30 muestras) y cuenca  (3 parcelas x 
6 muestras= 18 muestras) en el  PRMOP. Cada muestra fue colocada  inmediatamente 
después de la colecta en  bolsas de plástico y almacenada en el laboratorio a una 
temperatura de 4 oC hasta su procesamiento. Todas las muestras fueron lavadas con 
agua dulce para separar el suelo utilizando un tamiz de 1 mm. Las raíces vivas fueron 
separadas manualmente considerando su flotabilidad, turgencia y color, y divididas en tres 
rangos: raíces finas diámetros <2 mm; pequeñas 2-5 mm  y gruesas 5-20 mm 
(Castañeda-Moya et al. 2011). Las raíces  mayores a 20 mm no fueron incluidas en el 
análisis. Todas las raíces se secaron en un horno a 60 oC  por 72 horas y una vez que 
alcanzaron peso constante  fueron pesadas (gramos peso seco) con una balanza 
analítica. Los resultados están expresados en g m-2  de biomasa seca.   
 
Producción de raíces 
 
Para evaluar  la producción de raíces se utilizó  la técnica de implante de suelo (Flowers-
Ellis y Persson 1980). Se construyeron bolsas utilizando una malla de material  sintético 
(ojo de malla, 3 mm); las dimensiones de la bolsa fueron de 10 cm de diámetro  x 45 cm 
de largo. Estas bolsas  se llenaron con suelo comercial libre de raíces, con las siguientes 
especificaciones: 18%  de materia orgánica, densidad aparente de 0.63 mg cm-3 y  120 
mg de C cm-3. Las bolsas se implantaron en huecos originales donde a priori se extrajeron 
muestras con las mismas dimensiones de la bolsa para medición de biomasa in situ. Se 
implantaron 12 bolsas en cada una de las parcelas establecidas en los tres bosques de 
manglar estudiados y a  una profundidad de 0-45 cm durante los meses de  abril y mayo 
de 2011. Las  bolsas implantadas se retiraron por triplicado (duplicado en algunos casos, 
por hurto) a los 12, 18 y  24 meses de su colocación en el suelo. Las bolsas retiradas 
fueron procesadas individualmente siguiendo la misma metodología para la determinación 
de la biomasa in situ. La producción total de raíces de biomasa seca (g m-2 día-1), 
correspondió a la sumatoria de los incrementos en biomasa de las raíces finas, pequeñas 
y gruesas para cada uno de los manglares. No se tuvieron en cuenta raíces >20 mm de 
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diámetro. La tasa de renovación para cada uno de los tamaños de clase de las raíces se 
calculó dividiendo los valores obtenidos de producción sobre la biomasa in situ (Eissenstat 
y Yanai 1997). La longevidad (año-1) de las raíces fue calculada  dividiendo la biomasa in 
situ entre la producción  (Castañeda-Moya et al. 2011).  
 
Propiedades fisicoquímicas  del suelo 
 
Para evaluar las propiedades del suelo se seleccionaron  cuatro puntos en cada una de 
las parcelas en los bosques de franja y cuenca en el PRMOP  así como en el bosque 
tierra adentro localizado en el SC. Este muestreo se llevó a cabo entre Junio de 2012  y 
diciembre de 2013. En cada punto se tomaron muestras de agua intersticial a 30 cm de 
profundidad utilizando para su extracción una jeringa y un tubo plástico (Mckee et al. 
1988). De cada una de las muestras se tomó una alícuota en un frasco plástico  para 
medir la temperatura (ºC)  y salinidad (UPS) con un conductímetro Schott (handilab LF-12) 
y  el pH con un  pH-metro (pH3110 WTW). Para la determinación del sulfuro de hidrogeno 
(H2S)se tomaron  muestras de julio a noviembre de  2013 y  en febrero y marzo de 2104 a 
partir de una  segunda alícuota de agua de 5 ml, la cual se depositó en un frasco de 
vidrio, y se añadió buffer antioxidante en la misma proporción de la alícuota,  
almacenándola en frio mientras se transportaba al laboratorio, donde realizó la medición 
con un electrodo plata/sulfuro (modelo 9616 BN Orion)  y  se estimó la concentración de 
sulfuro de hidrogeno utilizando una curva de calibración con patrones de Na2S (Mckee et 
al. 1988).  La determinación del potencial redox se realizó en diciembre de 2012 (época 
de lluvias) y en marzo y abril (época seca) de 2013. El potencial redox (Eh) se midió in 
situ  a 1, 10 y 45 cm de profundidad del suelo, usando una sonda multi-profundidad de 
platino (Hargis y Twilley 1994).    
 
Para la determinación de las propiedades físicas del suelo (densidad aparente, g cm-3; 
contenido de materia orgánica, %;  N y P  totales, %) se colectaron dos núcleos en cada 
una de las parcelas utilizando un Russian Peat Corer en febrero de 2013. Los núcleos 
fueron divididos en tres submuestras a una profundidad de  0-15, 15-30 y 30-45 cm. 
Dichas submuestras  fueron  empacadas en bolsas ziploc y refrigeradas en el campo para 
su traslado a laboratorio, donde fueron  secadas a 60 oC por 72 horas, El contenido de 
materia orgánica fue determinado por combustión de las muestras durante 2 horas a 550 
ºC  (Davies 1974). Para la determinación de  nitrógeno (N) total se utilizó una fracción 
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adicional la cual se pulverizó para el análisis en un analizador elemental ECS 4010 
(Costech Analytical Technologies, Inc., Valencia, California).  El fosforo  total (P) fue 
analizado a partir de la incineración de submuestras de suelo a 550 oC, y posterior 
disolución en HCL 1N durante 16 h a 150 rpm (Aspila et al. 1976); los extractos fueron 
medidos por colorimetría a 885 nm. Las concentraciones de N y P  están expresadas en  
volumen (mg cm-3) en función de la densidad aparente.  
 
Índice estequiométrico (N:P)  en las raíces  
 
El contenido de nutrientes  (N y P totales) de las raíces se determinó a partir de dos  
muestras de biomasa de raíces vivas de cada parcela (se mezclaron los tamaños) como 
se describió en el caso del análisis de suelo. El contenido de nutrientes fue expresado en 
mg cm-3. La fertilidad de cada sitio fue evaluada usando el cociente  estequiométrico entre 
las proporción de N:P (molar); se consideró que un valor >33 indica limitación de P, 
mientras que un valor <33 indica un sitio donde existe limitación de N (Koerselman y 




Para determinar la duración, frecuencia y altura de la inundación se instalaron (septiembre 
de 2012) dos medidores de nivel de agua sónicos (modelo 220, Infinities USA Inc., Port 
Orange, Florida) en  el PRMOP (parcela cinco, bosque de franja; parcela ocho, bosque de  
cuenca) y un medidor en SC (bosque tierra adentro, parcela uno). Los medidores fueron 
instalados en la parte superior de un tubo de PVC  de  1.5 m sobre la superficie del suelo. 
El rango de medición incluyo el rango de 1.5 arriba de suelo y 1m de profundidad con 
respecto a la superficie del suelo. Las mediciones de altura de inundación  fueron 
registradas a intervalos de 1 h. Los datos de hidroperíodo analizados en este estudio 




Para evaluar la diferencia en la biomasa y tasa de renovación de raíces entre sitios  se 
utilizaron Análisis de Varianzas (ANDEVAS) a dos vías (factores: bosque y tamaño de 
raíces),  para cada una de las variables. También se utilizó un ANDEVA de medidas 
28 
 
repetidas para evaluar las diferencias en la producción de raíces entre bosques, tamaño 
de raíces  y tiempo de extracción (12, 18 y 24 meses); en este análisis se consideró la 
extracción de cada bolsa como medida repetida. Los datos fueron transformados usando 
la raíz cuarta de los datos originales para cumplir con las condiciones de normalidad (Zar 
2010). La variación en el contenido de nutrientes del suelo N, P,  N:P  así como el 
contenido de materia orgánica y densidad aparente, se realizó independientemente para 
cada una de las variables a través de un ANDEVA a una vía, para determinar diferencias 
entre bosques. En este último análisis, solamente se transformaron los datos de P a raíz 
cuarta.  
 
Los valores del pH y los sulfuros (datos transformados (ln x+1)) fueron analizados con  
ANDEVAS independientes de medidas repetidas (épocas) entre los bosques para cada 
una de las variables. Para determinar diferencias significativas en los valores de Eh entre 
bosques, épocas y profundidades se realizó  una ANDEVA de medidas repetidas. Para  la 
determinación de diferencias  en la salinidad intersticial del suelo  entre los bosques se 
realizó la prueba de Kruskal-Wallis usando  los datos colectados en año 2013. 
 
Se realizaron comparaciones por pares utilizado el test de  diferencia mínima significativa 
de Fisher (LSD, p< 0.05) cuando se obtuvieron diferencias significativas  (P <0,05) en los  
ANDEVAS (efecto principal e interacciones); en el caso de los análisis no paramétricos se 
utilizó la prueba de Mann Whitney. 
 
Previo a los ANDEVAS se verificó la normalidad de los datos utilizando la prueba de 
normalidad de Kolmogorov-Smirnov y la homogeneidad de varianzas con  el test de 
Levane (Zar 2010). Todos los efectos fueron considerados fijos (bosque, profundidad, 
tamaño de clase, época) mientras que las unidades de muestreo fueron consideradas 
como efectos aleatorios (cilindros de raíces, bolsas de crecimientos). Los puntos de 
muestreo fueron agrupados por bosque. La totalidad de los ANDEVAS fueron 
considerados como diseños  no balanceados.  En  el caso de los  ANDEVAS de medidas 
repetidas se verificó la normalidad con una prueba de Kolmogorov-Smirnov y el test de 
Mauchly (1940) para verificar la esfericidad, y en los casos de no cumplirse, se corrigió 
con el método de Greenhouse-Geisser (1959). Los análisis fueron realizados con el 
software XLSTAT (XLSTAT 2013- demo gratis) y SPSS versión 21 (IBM 2012). Para todos 
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los análisis estadísticos  fue utilizado un nivel de significancia de α<0.05. Todos los 



























Biomasa de raíces 
La biomasa de raíces presentó diferencias significativas entre los factores de bosque, 
tamaño de raíces y la interacción bosque x tamaño de  raíces (Tabla 1.1, Fig. 1.2a y b). La 
biomasa de raíces en el bosque tierra adentro fue de 657±26 g m-2, significativamente 
menor que los bosques de  franja (1493±60 g m-2) y cuenca (1293±53 g m-2, Fig. 1.2a). El 
mayor  porcentaje de aporte a la biomasa fue de las raíces de 5-20 mm ( 61%)  en 
promedio para los tres bosques, el mayor  porcentaje de aporte se observó en los 
bosques de franja (66%) disminuyendo en el bosque tierra adentro (62%) y en el de 
cuenca (53%); mientras que en el caso las raíces finas (<2mm ) y de 2-5 mm se observó 
un mayor aporte (>20%)  en los bosques de cuenca y menor (<17.5%) en el bosque de 
franja (Fig. 1.2c).  
Tabla 1.1 Resultados estadísticos de los ANDEVAS de la biomasa de raíces (g m-2), 
producción de raíces (g m-2 a-1), tasa de renovación de raíces (a-1). n.s. = no significativo 
(p>0.05). 
Fuente de variación GLN F p 
Biomasa de raíces 
   
Bosque 2 27.41 <0.0001 
Tamaño de raíces 2 41.9 <0.0001 
Bosque x Tamaño de raíces 4 2.5 0.041 
Producción de raíces 
   
Bosque 2 20.3 <0.0001 
Tamaño de raíces 2 14.8 <0.0001 
Tiempo 2 1.35 ns 
Bosque x Tamaño de raíces 4 0.29 ns 
Bosque x Tiempo 4 0.62 ns 
Tamaño de raíces x Tiempo 4 0.82 ns 
Bosque x Tamaño de raíces x 
Tiempo 
8 0.35 ns 
Tasa de renovación 
   
Bosque 2 18.9 <0.0001 
Tamaño de raíces 2 26.2 <0.0001 









Figura 1.2. a) Biomasa de raíces (gm-2) total por bosque de manglar en San Andrés isla Colombia,  
b) por tamaño de las raíces y c) Porcentaje de contribución de las raíces (%). El porcentaje de 
raíces  corresponde al porcentaje medio por tamaño de clase de raíces de las parcelas de cada 
uno de los bosques. Las diferentes letras mayúsculas denotan diferencias significativas en la 
biomasa total (p<0.05) y las letras minúsculas denotan diferencias significativas de la biomasa por 







































































































Producción de raíces 
La producción de raíces fue significativamente diferente entre el bosque de franja (483±16 
g m-2 a-1) con respecto a los bosques  de cuenca (82±15 g m-2 a-1) y tierra adentro  
(127±25 g m-2 a-1) (Fig. 1.3a). La producción media de raíces evidenció diferencias 
significativas por tamaño, siendo mayor el aporte de las raíces finas (<2 mm; 107±22 g m-2 
a-1) seguido por las raíces grandes (5-20 mm; 75±16 g m-2 a-1) y las raíces pequeñas (2-5 
mm; 61±8.1 Fig. 1.3b). El  mayor aporte a la producción total de raíces por tamaño fue el 
de las raíces  finas con un 42%, mientras las raíces grandes y pequeñas  aportaron el 
27% y 31% de la biomasa respectivamente (Fig. 1.3c).  
 
Tasa de renovación y longevidad de raíces 
La tasa de renovación de raíces fue significativamente diferente entre los bosques de 
manglar. La menor tasa de renovación se midió en el bosque de cuenca (0.09±0.01 a-1) 
seguido por el bosque tierra adentro (0.3±0.01 a-1), mientras que el más alto fue el valor 
obtenido en el bosque de franja  (0.5±0.01 a-1, Fig. 1.4a). La tasa de renovación fue 
significativamente diferente entre tamaños y presentó un patrón de aumento en relación  a 
la disminución del tamaño de las raíces; la mayor tasa de renovación correspondió a 
raíces finas (<2 mm; 0.5±0.09 a-1) seguido por raíces pequeñas (2-5 mm; 0.3±0.03 a-1) y 
por ultimo raíces grandes (5-20 mm; 0.1±0.02 a-1, Fig. 1.4b). La tasa de longevidad de las 
raíces finas vario en un rango de 1.1 a 9.1 años, las raíces pequeñas entre 2.2 y 11.8  
años y las raíces gruesas entre 9 y 14.4 años (Tabla 1.2). 
 
Tabla 1.2. Longevidad de las raíces (a-1: años) en bosques de manglar de las isla de San 
Andrés, Colombia. 
  Longevidad (años) 




 <2 mm  (Finas) 2.7 9.2 1.1 
2-5mm  (Pequeñas) 3.6 11.8 2.3 












Figura 1.3. a) Producción de raíces (g m-2 a-1) total por bosque de manglar  en San Andrés isla 
Colombia,  b) por tamaño de las raíces y c) Porcentaje (%) de contribución de las raíces por 
tamaño a la producción. El porcentaje de raíces corresponde al porcentaje medio por la clase de 
tamaño raíces en las parcelas de cada uno de los bosques. Las letras mayúsculas denotan 
diferencias significativas en la producción por bosque (p<0.05) y las letras minúsculas denotan 









































































































Figura 1.4. a) Tasa de renovación de raíces y b) por tamaño de las raíces en cada ecotipo de 
bosque de manglar  en San Andrés isla Colombia. Las letras mayúsculas denotan diferencias 
significativas en la tasa de renovación por bosque (p<0.05) y las letras minúsculas denotan 
diferencias significativas de la tasa de renovación por tamaños de las raíces (p<0.05). Media ± EE. 
 
Propiedades fisicoquímicas  del suelo 
 
La concentración de N and P, proporción atómica N:P, materia orgánica y densidad 
aparente del suelo no presentaron diferencias significativas con respecto a la profundidad  
del suelo dentro de cada uno de los bosques. Así,  en los análisis estadísticos posteriores 
no se incluye como factor y los valores presentados corresponden a la profundidad  del 
suelo a  45 cm. La densidad aparente fue significativamente baja en el bosque tierra 
adentro (0.11±0.02 g cm-3), comparado con el bosque de franja (0.16±0.03 g cm-3) y 















































































Tabla 1.3. A) valores medios (±EE) de las propiedades fisicoquímicas del suelo 
(profundidad = 45 cm) en bosques de manglar de franja, cuenca y tierra adentro en la isla 
de San Andrés,  Colombia. N= nitrógeno y P= fosforo totales, D.A.= densidad aparente,  
MO= materia orgánica; B) resultados estadísticos de las ANDEVA ns= no significativa 




 N  P  
N:P 
D.A.  MO 
(mg  cm-3) (mg cm-3) (g cm-3) (mg cm-3) 
A) Cuenca 0-15 2.39±0.10 0.11±0.02 50±5.4 0.18±0.02 112.1±8.7 
 
15-30 1.65±0.23 0.07±0.02   67±15.6 0.15±0.02 91.6±8.4 
 
30-45 1.60±0.06 0.05±0.01   90±19.2 0.17±0.01 113.3±7.0 
Media 
 
1.88±0.12b 0.08±0.02 69±8.9b 0.17±0.04b 105.7±5.0 
Franja 0-15 1.93±0.19 0.11±0.01     42±5 0.17±0.02 113.7±11.9 
 
15-30 1.79±0.24 0.09±0.01 48±7.4 0.17±0.02 105.9±12.7 
 
30-45 1.27±0.17 0.07±0.01 49±7.4 0.15±0.02 93.5±10.9 
Media 
 
1.66±0.15b 0.09±0.01 46±3.8a 0.16±0.03b 104.4±6.8 
Tierra 
adentro 
0-15 2.06±0.14 0.06±0.01       83±7.05 0.10±0.01 90.2±5.9 
 
15-30 2.15±0.19 0.07±0.01 77±8.5 0.09±0.01 83.9±5.9 
 
30-45 2.27±0.06 0.13±0.02  53±7.5 0.14±0.01 118.5±7.9 
Media 
 
2.16±0.18a 0.09±0.01 71±5.0b 0.11±0.02a 97.5±4.3 
       
B) ANDEVA Fuente de variación 
    
 Bosque 
      
 GLN 
 
2 2 2 2 2 
 F 
 
9.8 0.87 10.22 9.5 0.7 
p   <0.0001 ns <0.0001 <0.0001 ns 
GLN=grados de libertad del numerador. La Media ± 1ES seguida de letras minúsculas  indica las 
diferencias significativas de la prueba a posteriori de Fisher LSD. 
 
La materia  orgánica no presentó diferencias significativas entre bosques  y varia en un 
rango entre 97.5±4.3 mg cm-3 en el bosque tierra adentro, seguido por el de franja 
(104.4±6.8 mg cm-3) y el de cuenca (113.3±7.0 mg cm-3) (Tabla 1.3).  
La concentración total de N en el suelo fue alto en el bosque tierra adentro (2.16±0.18 mg 
cm-3)  y significativamente diferente con respecto a los bosques de franja (1.66±0.15 mg 
cm-3) y cuenca (1.88±0.12 mg cm-3), los cuales no presentaron diferencias significativas 
entre ellos. Las concentraciones de P total  en el suelo fueron bajas y no se observaron 
diferencias significativas entre los ecotipos. El rango varió entre 0.08±0.02 mg cm-3 en el 
bosque de cuenca y 0.09±0.01 mg cm-3 en ambos, el bosque de franja y en el tierra 
adentro (Tabla 1.3). La relación atómica N:P en el suelo fue significativamente diferente 
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entre los bosques de franja (46±3.8) en comparación con el bosque de cuenca (69±8.9) y 
tierra adentro (71±5.0) ; no se detectó diferencia entre estos últimos dos tipos de bosques 
(Tabla 1.3). 
La concentración de nutrientes en las raíces de los bosques de manglar fue 
significativamente diferente (Tabla 1.4). La concentración de  N  total de las raíces fue 
más alta en el bosque de cuenca (1.9±0.11mg cm-3) y significativamente diferente a los 
bosques de franja (0.8±0.07 mg cm-3) y tierra adentro (0.7±0.08 mg cm-3) los cuales no 
presentaron diferencias significativas entre ellos. La concentración de  P total  en la raíces 
no presentó diferencias significativas siendo la concentración de P en el bosque de franja 
(0.05±0.005 mg  cm-3) ligeramente inferior a los bosques de cuenca y tierra adentro 
(0.06±0.004 mg  cm-3, Tabla 1.4). Como en el caso de los suelos, la relación atómica N:P 
de las raíces  fue significativamente diferente entre los diferentes ecotipos de manglar 
indicando que existe comparativamente una limitación de P en los bosques de cuenca 
(67±5.2) y Franja (39±2.6),  mientras que en el bosque tierra adentro no se presentó 
limitación y reflejado en el valor más bajo de N:P  (26±1.9, Tabla 1.4). 
 
Tabla 1.4. Nitrógeno (N) y Fosforo (P) total en mg cm-3 y la relación atómica N:P en raíces 
de manglar en bosques de manglar de franja, cuenca y tierra adentro en la isla de San 
Andrés,  Colombia y resultados estadísticos de las ANDEVAS. ns= no significativa 
(p>0.05).  
Bosque N (mg  cm-3) 
P (mg  cm-
3) 
N:P 
Cuenca 1.9±0.11a 0.06±0.004a 67±5.2c 
Franja 0.8±0.07b 0.05±0.005a 39±2.6b 
Tierra 
adentro 
0.7±0.08b 0.06±0.004a 26±1.9a 
ANDEVA Fuente de variación   
Bosque 
   glN 2 2 2 
F 32.5 3.3 39.9 
p <0.0001 ns <0.0001 
GLN=grados de libertad del numerador. La Media ± 1ES seguida de letras 
minúsculas  indica las diferencias significativas de la prueba a posteriori de Fisher 
LSD. 
 
La salinidad  del agua intersticial del suelo fue significativamente diferente entre bosques 
de manglar  (Tabla 1.5). El rango de valores medios  fue  de 39.1±0.3 UPS (franja), 
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10.9±0.3 UPS (tierra adentro), y 63.62±0.45 UPS (cuenca) (Tabla 1.5). La concentración 
del H2S más baja se registró en el bosque de manglar de  cuenca (0.18±0.17 mM),  
seguido por el bosque tierra adentro (0.77±0.12 mM) y el bosque de franja (1.6±0.17 mM 
(Tabla 1.5). Estas diferencias en la concentración de H2S fueron  significativas entre los 
tres bosques así como  la interacción entre el tipo de  bosque  y  la época climática (Tabla 
1.5).  La concentración de H2S  más alta fue observada  en la época de lluvias en cada 
uno de los bosques, los cuales presentan  diferencias significativas  entre ellos  (Tabla 
1.5). El valor de pH de los bosques de manglar fue significativamente diferente entre ellos 
con el valor más bajo observado en el ecotipo de cuenca  (6.38±0.04) y más alto en los  
bosques de franja (6.79±0.03) y tierra adentro (6.92±0.03).  
 
Tabla 1.5. A) Valores medios (±EE) de la concentración de H2S (mM), pH y Salinidad 
(UPS) del agua intersticial  en suelos de bosques de manglar de franja, cuenca y tierra 
adentro en la isla de San Andrés,  Colombia.  B) Resultados estadísticos de los 
ANDEVAS y Kruskal Wallis, ns= no significativa (p>0.05).   
A) Variable   Bosque 
  
Cuenca Franja Tierra adentro 
  Época Seca Lluvias Seca Lluvias Seca Lluvias 
Sulfuros (mM) 
 
0.15±0.2a 0.21±0.17a 1.92±0.15b 1.36±0.13c 0.58±0.14d 0.97±0.12e 
Media 
 
0.18±0.17A 1.63±0.17B 0.77±0.12C 
        pH 
 
6.37±0.05 6.39±0.04 6.72±0.04 6.85±0.03 6.90±0.03 6.94±0.03 
Media 
 
6.38±0.04A 6.79±0.03B 6.92±0.03C 
      
  
Salinidad UPS 
       Media 
 
64.4±0.4B 39.1±0.3C 10.9±0.3A 
        B) Fuente de 
variación 
GLN* F p 
    Sulfuros 
   
    Bosque 2 34.56 0.00000 
    época 1 1.00 n.s. 
    Bosque x época 2 37.1465 0.00000 
    pH 
   
    Bosque 2 72.8 0.00000 
    época 1 3.6 ns 
    Bosque x época 2 3.1 ns 
    
    
    Fuente de 
variación 
GL X2 p 
    Salinidad 
   
    Bosque 2 1107.66 0.00000         
*Grados de libertad del numerador (GLN). La Media ± EE seguida de letras minúsculas  indica las diferencias significativas 
de la prueba a posteriori de Fisher LSD por época  y la media ± EE  seguida de letras mayúsculas indica las diferencias 





El pH no varió significativamente entre épocas y su interacción con los diferentes ecotipos 
(Tabla 1.5). Estos valores indican que el pH en estos  suelos es ligeramente ácido.  
 
El valor de Eh vario significativamente entre bosques,  épocas del año,  y la profundidad 
del suelo  así como la interacción entre estos factores (Tabla 1.6). Los valores medios de 
Eh disminuyeron  con la profundidad en los tres bosques; el menor valor fue registrado en 
el bosque de franja (36.1 ± 14.1mv) seguido por el de cuenca (99.5± 45.8 mv) mientras 
que el valor más alto se registró en el bosque tierra adentro  (244 ± 60.2  mv). En general  
estos valores de potencial de óxido-reducción (redox) corresponden a condiciones 
ligeramente reducidas. 
Tabla 1.6. Resultados estadísticos (ANDEVA) del  potencial redox (Eh, mv), n.s. = no 
significativo (p>0.05). 
Fuente de variación GLN* F p 
Potencial redox  (Eh) 
   
Bosque 2 142 <0.0001 
Época 1 267 <0.0001 
Profundidad 2 553 <0.0001 
Bosque x época 2 40 <0.0001 
Bosque x profundidad 4 16 <0.0001 
Profundidad x época 2 10 <0.0001 
Bosque x época x profundidad 4 4 <0.0001 




El hidroperíodo de los bosques estudiados fue claramente contrastante. En el bosque 
tierra adentro la precipitación es el factor determinante del hidroperíodo en cuanto a 
duración, frecuencia y profundidad (Fig. 1.5 y 1.6 a). Aunque el efecto cíclico indirecto  de 
la marea se alcanza a observar en la oscilación diaria del nivel del agua, particularmente 





Figura 1.5.  Precipitación promedio mensual ± EE en la isla de San Andrés en el periodo 
comprendido entre 1960 y 2014 (fuente  de datos: estación meteorológica del  del instituto de 




El máximo nivel de  inundación (cm) en el bosque tierra adentro se alcanzó en el mes de 
octubre cuando se registraron  34.2 cm de altura de la columna de agua en relación nivel 
del suelo. Esta máxima altura disminuyó  hacia el final de la época de lluvias y comienzo 
de la época seca (Fig. 1.5 y 1.6a).  Como resultado de una interacción entre el aporte de 
la precipitación y un incremento en la  evaporación, se observaron niveles bajos de agua 
del manto freático, especialmente en abril (más seco) cuando la profundidad registrada 
debajo del nivel del suelo fue 48 cm (Figs. 1.5 y 1.6a). Este bosque permaneció inundado 
un 37% del año y registró  la menor inundación con respecto a los otros dos bosques (i.e., 
3245 horas año-1, Tabla 1.7). 
 
Tabla 1.7. Duración y frecuencia de la inundación con respecto al nivel del suelo  en 
bosques de manglar de Cuenca, Franja y tierra adentro en San Andrés isla en 2013. 
 
Duración de inundación 
(Horas año-1) 
frecuencia de inundación 
(No de mareas año-1) 
Tierra 
adentro             3245 33 
Cuenca 6207 145 

































Figura 1.6. Hidrogramas  de los  bosques de manglar  tierra adentro (a), cuenca (b) y de  franja (c) 
en San Andrés isla Colombia en 2013. La marca de cero está en relación con el nivel del suelo de 
cada sitio. 
 
En contraste con el bosque de tierra adentro, el hidroperíodo de los bosques de cuenca y 


















































































número de mareas (frecuencia) se registró en el bosque de franja (231 mareas año-1) con 
respecto al bosque de cuenca (145 mareas año-1). Tomando como referencia el bosque 
de franja como el ecotipo con mayor influencia hidrológica por inundación de la marea 
(231, 100%) (Tabla 1.7), la reducción de la frecuencia de inundación es de 37% en el 
caso del bosque de cuenca y de 86% para el bosque de tierra adentro. Aunque el 
gradiente hidrológico es claro debido a la posición del bosque con respecto a la distancia 
de la línea de costa (efecto de la marea), el bosque que dura más inundado es el de 
cuenca como resultado de su topografía local que promueve el estancamiento de agua 
(lluvia, agua de marea) a largo plazo (6207 horas) (Tabla 1.7). El mínimo nivel del manto 
freático en el bosque de cuenca se registró en el mes de abril (-60 cm)  mientras que en el 
bosque  de franja el valor es de -34 cm en el mes de enero y < -20 cm en los meses de 



















En el presente estudio se determinaron los patrones espaciales en la dinámica de las 
raíces en manglares, con diferente régimen hidrológico, en un ambiente kárstico  de un 
complejo carbonatado en una pequeña isla oceánica (ISA). Los resultados de la 
investigación muestran como el grado de estrés impuesto por el hidroperiodo (frecuencia 
y duración de la inundación) y reguladores (salinidad, Eh, Sulfuros) en  sitios limitados por 
P determinaron  patrones contrastantes en la dinámica de las raíces en los manglares.  
 
La zona tropical en la que se desarrollan los manglares está caracterizada por su 
ambiente mareal oligotrófico (Plaziat et al. 2001) con una limitación de  recursos en el 
suelo (Alongi 1996) reflejadas en bajas  concentraciones de N y P total en el suelo, 
particularmente P (Reef et al. 2010). Las concentraciones de P estimadas en los bosques 
de San Andrés son  iguales a las reportadas por en la boca de la laguna de Celestum-
Mexico (Adame et al. 2014)  que presenta las concentraciones más bajas de P, similar  a 
las concentraciones más bajas registradas en la Florida  (Castañeda- Moya et al. 2011) y  
en Micronesia (Cormier 2003). El N también estuvo en los rangos de concentración 
registrados en bosques de manglar en micronesia (Cormier  2003),  la Florida 
(Castañeda-Moya et al. 2011) y en Mexico (Adame et al. 2014).   
 
En este estudio no se encontró  relación entre la biomasa, producción y tasa de 
renovación con nutrientes totales en el suelo (N, P) y la relación N:P. Considerando  que  
una  relación directamente proporcional entre la concentración de P de las raíces vs  
relación N:P del suelo es útil para determinar el efecto de una limitación por P en el suelo 
(Verhoeven et al. 1996; Castañeda-Moya et al. 2011), es claro que para el caso de los 
manglares de la ISA, la relación entre la biomasa y la fertilidad del suelo está influenciada 
por otros factores que interactúan localmente  y aparentemente de forma más compleja 
para esta región kárstica (Fig. 1.7). Con base en esta tendencia se puede observar que la 
asignación de biomasa de raíces en estos bosques no depende directamente de la 
fertilidad del suelo (i.e. P total). Estos resultados contrastan con los  valores reportados 
para Florida y Micronesia (Castañeda-Moya et al. 2011, Cormier  2003) donde se observa 
un gradiente  en la densidad del P (nutriente limitante) en el suelo y significativamente 
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asociado  con un incremento de la biomasa de raíces conforme la concentración de P 
total disminuye. Esta relación inversa es consecuente con la hipótesis que establece que 
la limitación de los nutrientes en el suelo determina una mayor inversión de biomasa (de 
raíces en este caso) para la búsqueda del nutriente limitante (Bazzaz 1997, Gleeson y 
Tilman 1992, Chapín et al. 1987). En contraste con esta hipótesis, se ha observado que 
en otros ecosistemas costeros kársticos dominados por manglar en el Golfo de México 
(laguna costera de Celestum en México) el aumento en la concentración de P está 
relacionado con el aumento en la biomasa de raíces (Adame et al. 2014). Este 
comportamiento tan variado en la respuesta de la biomasa de las raíces por efecto de la 
limitación de N o P es complejo y aparentemente dependiente de las condiciones locales 
asociadas a distintas propiedades estructurales y funcionales de los bosques de manglar 
y su interacción con la hidrología (p. eje. Medina et al. 2010, Lovelock et al. 2004, Feller et 
al. 2003).  
 
 
Figura 1.7. Relación del P (mg cm-3) en la raíces  vs la relación N:P del suelo en cada una de las 
parcelas de los bosques de manglar. Los parámetros del modelo de regresión son incluidos en la 
gráfica.  
 
En el caso de los manglares de la ISA se evidencia que los nutrientes totales del suelo (N 
y P) no controlan directamente  la asignación de biomasa de raíces, donde probablemente 
y = -0,0001x + 0,0645





















Tierra adentro    •    Cuenca +         Franja *
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otras variables ambientales (y su interacción)  son determinantes en la variación espacio-
temporal de la biomasa, producción y tasa de renovación de  raíces.  
Las estimaciones de biomasa de raíces del presente estudio fueron contrastadas con 
trabajos en los que se utilizaron métodos directos para la obtención de la biomasa. Los 
cilindros de PVC con un diámetro y longitudes variables limitan el muestreo de raíces de 
tamaños grandes, los cuales se obtienen  mediante muestreos con calicatas y zanjas, 
explicando las elevadas biomasas reportadas en Tailandia e Indonesia (p. eje.  Komiyama 
et al. 1987 y 2000) (Tabla 1.8).  
La mayor asignación de biomasa de raíces gruesas (>5 mm, 61%) en la ISA, evidenció un 
patrón de asignación de la biomasa de raíces de los diferentes tamaños a la biomasa total 
de raíces. En este caso, las raíces finas (<2 mm) no superaron el 20% de la biomasa total 
de raíces, lo cual también se ha encontrado en manglares de la República Dominicana, 
México, Florida y Micronesia  (Adame et al. 2014, Castañeda- Moya et al., 2011, Sherman 
et al. 2003, Cormier 2003), y en bosques terrestres (Eamus et al. 2002).  
 
 
La disminución de la biomasa de raíces a medida que disminuye el tamaño de las mismas 
es inverso al comportamiento en la  tasas de renovación, las cuales son altas para las 
raíces finas (0.5±0.09 a-1), menores en el caso de las raíces pequeñas (0.3±0.03 a-1) y 
significativamente más bajas para las raíces  grandes (0.1±0.02 a-1, Fig. 1.4b).  De igual 
manera, las raíces grandes son más longevas (7 a 9 años) que las raíces pequeñas (2.3 a 
3.6 años)  y finas (1.1 a 2.7 años) tanto en el  bosque tierra adentro como el de franja. 
Aunque en el caso bosque de cuenca (0.09±0.01 a-1), las tasas de renovación son mucho 
más bajas que en los otros bosques y asociada a una longevidad alta en todos los 
tamaños de raíces (Tabla 1.9 Fig. 1.4a y 1.4b). Este compartimiento general se ha 
observado en los pocos estudios similares para regiones kársticas en el Neotrópico 
(Florida; Castañeda-Moya et al. 2011, Península de Yucatán - México Adame et al. 2014)  














(g m-2)  
Producción 
subterránea                  
(g m-2 a-1) 
Referencia 
     Total (Finas < 2mm)  
Colombia San Andrés Isla PRMOP Núcleos de suelo Núcleos de crecimiento Rm, Ag, Lr -Franja 1493(234) 483(221) Este estudio  
Colombia San Andrés Isla PRMOP Núcleos de suelo Núcleos de crecimiento Ag, Lr, Ag - Cuenca 1293 (329) 127(33) Este estudio  
Colombia San Andres Isla (SC) Núcleos de suelo Núcleos de crecimiento Rm, Lr- Tierra adentro 657 (125) 82(50) Este estudio  
Micronesia Yela  River Núcleos de suelo Núcleos de crecimiento Bg, Ra, Sa - Franja 952(151) (460) Cormier et al. (2015) 
Micronesia Yela  River Núcleos de suelo Núcleos de crecimiento Bg, Ra, Sa -Interior 1191(185) (91) Cormier et al. (2015) 
Micronesia Yela  River Núcleos de suelo Núcleos de crecimiento Bg, Ra, Sa - Ribereño 1424(183) (100) Cormier et al. (2015) 
Micronesia Sapwalap River Núcleos de suelo Núcleos de crecimiento Bg, Ra, Sa - Franja 1368(292) (63) Cormier et al. (2015) 
Micronesia Sapwalap River Núcleos de suelo Núcleos de crecimiento Bg, Ra, Sa -Interior 2640(577) (119) Cormier et al. (2015) 
Micronesia Sapwalap River Núcleos de suelo Núcleos de crecimiento Bg, Ra, Sa - Ribereño 449(170) (95) Cormier et al. (2015) 
México Laguna de Celestum Núcleos de suelo Núcleos de crecimiento Rm, Ag, Lr,  Franja 947-3040 167-675 Adame et al (2014) 
USA Shark River Núcleos de suelo Núcleos de crecimiento Rm Lr, Ce -Ribereño 3198(587) 465(206) Castañeda-Moya et al. (2011) 
USA Shark River Núcleos de suelo Núcleos de crecimiento Rm Lr, Ce -Ribereño 4389 (442) 643(210) Castañeda-Moya et al. (2011) 
USA Shark River Núcleos de suelo Núcleos de crecimiento Rm Lr, Ce -Ribereño 2532(353) 469(183) Castañeda-Moya et al. (2011) 
USA Taylor River Núcleos de suelo Núcleos de crecimiento Rm Enano 2404(324) 561(137) Castañeda-Moya et al. (2011) 
USA Taylor River Núcleos de suelo Núcleos de crecimiento Rm Enano 4673(508) 407(130) Castañeda-Moya et al. (2011) 
USA Taylor River Núcleos de suelo Núcleos de crecimiento Rm Ce -Franja 4358(661) 485(164) Castañeda-Moya et al. (2011) 
USA Rookery Bay y Naples Bay  Núcleos de suelo Núcleos de crecimiento Rm - Franja 13595 (352) Giraldo (2005)  
USA Rookery Bay y Naples Bay  Núcleos de suelo Núcleos de crecimiento Rm Ag, Lr- Cuenca 6704 ( 314 - 378) Giraldo (2005) 
USA Rookery Bay y Naples Bay  Núcleos de suelo Núcleos de crecimiento Rm - Cuenca 6185 (307) Giraldo (2005) 
Micronesia Utwe River Núcleos de suelo Núcleos de crecimiento Bg - Cuenca 720(720) (120) Gleason y Ewell (2002) 
Micronesia Okat river Núcleos de suelo Núcleos de crecimiento Sa - Cuenca 870(540) (750) Gleason y Ewell (2002) 
USA Windstar  
 
Núcleos de crecimiento Lr, Ag, Rm - Cuenca 
 
( 140 - 150) Mckee y Faulkner (2000) 
USA Henderson Creek 
 
Núcleos de crecimiento Lr, Ag, Rm - Cuenca 
 
 ( 220 -280 ) Mckee y Faulkner (2000) 
Honduras Isla de  Roatan 
 
Núcleos de crecimiento Rm - Franja 
 
265(199) Cahoon et al. (2003) 
Honduras Isla de  Roatan 
 
Núcleos de crecimiento Rm, Ag - Cuenca 
 
302(171) Cahoon et al. (2003) 
Belize Twin Cays 
 
Núcleos de crecimiento Rm - Franja 
 
525(197) Mckee et al. (2007) 
Belize Twin Cays 
 
Núcleos de crecimiento Rm - Transición 
 
394(189) Mckee et al. (2007) 
Belize Twin Cays 
 
Núcleos de crecimiento Rm - Enano 
 
82(43) Mckee et al. (2007) 
Arabia Saudita Shuaiba Núcleos de suelo  Am (9642)  Abohassan et al. (2012) 
Arabia Saudita Yanbu Núcleos de suelo  Am (3912)  Abohassan et al.  (2012) 
Kenya Gazy Bay Núcleos de suelo  Am 3910 
 
Tamooh et al. (2008) 
Kenya Gazy Bay Núcleos de suelo  Rmu 3580 
 
Tamooh et al. (2008) 
Kenya Gazy Bay Núcleos de suelo  Sa  4840 
 
Tamooh et al. (2008) 
Kenya Gazy Bay Núcleos de suelo  Rmu 2490 
 
Kairo et al (2008) 
Rep. Dominicana Samana Bay Núcleos de suelo  Rm , Lr 6600(790) 
 
Sherman et al (2003) 
Australia Dampier 1 Núcleos de suelo  Rs (4480) 
 
Alongi et al. (2000) 
Australia Dampier 2 Núcleos de suelo  Am  (2120) 
 


















(g m-2)  
Producción 
subterránea                  
(g m-2 a-1) 
  
Referencia 
Australia Port Hedland 1 Núcleos de suelo  Rs (5580)  Alongi et al. (2000) 
Australia Port Hedland 2 Núcleos de suelo  Am  (1150)  Alongi et al. (2000) 
Australia Hawkesbury River Núcleos de suelo 
 
Am  4500-16600 
 
Saintilan (1997a) 
Australia Hawkesbury River Núcleos de suelo 
 
Ac  3500-10600 
 
Saintilan (1997a) 
Australia Mary  River Núcleos de suelo 
 
Am  1500-6000 
 
Saintilan (1997b) 
Australia Mary  River Núcleos de suelo 
 
Ac  2500-8000 
 
Saintilan (1997b) 
Cuba Majana Núcleos de suelo 
 
Rm - Franja 1710(818) 
 
Fiala y Hernández  (1993) 
Cuba Majana Núcleos de suelo 
 
Ag - Franja 1080(614) 
 
Fiala y Hernández  (1993) 
Australia Brisbane  River Núcleos de suelo 
 
Am  10900 
 
Mackey (1993) 
Australia Brisbane  River Núcleos de suelo 
 
Ac  12100 
 
Mackey (1993) 
Australia Brisbane  River Núcleos de suelo 
 
Am  12600 
 
Mackey (1993) 
Australia Lane Cover Núcleos de suelo 
 
Am  14730 
 
Briggs (1977) 
 Australia Lane Cover Núcleos de suelo 
 
Am  16030 
 
Briggs (1977) 

























Komiyama et al. (1988) 
Tailandia 
 




Komiyama et al. (2000) 




Komiyama et al. (1987) 
Tailandia Hatsaikhao Zanjas y modelo de densidad de raíces 
 
Sa, Bg 8480(5630) 
 
Komiyama et al. (1987) 




Komiyama et al. (1987) 











Golley et al. (1975)1  
Ac Aegiceras corniculatum, Ag: Avicennia germinans, Am: Avicennia marina, Bg: Bruguiera gymnorrhiza, Ct: Ceriops tagal, Ce: Conocarpus erectus Lr: Laguncularia racemosa, Ra: Rhizophora 







La biomasa, producción, tasa de renovación y longevidad de raíces estimadas para el bosque 
tierra adentro en SC representan el primer  reporte en este tipo de bosques en el Neotrópico,  
caracterizados por la falta de un intercambio hidrológico directo con arroyos, ríos,  canales de 
marea o el mar. En este tipo de bosques,  similar a los humedales de agua dulce interiores 
(Sklar y van der Valk 2003) en el subtropico  o “petenes” (López-Portillo et al. 1989) en el 
Neotrópico, están significativamente  regulados hidrológicamente por el régimen de 
precipitación pluvial. La biomasa de raíces (627 g m2) estimada para este bosque es la segunda 
más baja después de la reportada por Cormier (2003) en Micronesia y similar a la reportada por  
Gleason y Ewell  (2002) también en Micronesia. 
   
La biomasa en los bosques de franja y cuenca, aunque proporcionalmente más alta (96-127 %) 
que los valores determinados para el bosque tierra adentro adentro en la ISA;  son valores 
bajos y comparables con otras estimaciones reportadas para  Micronesia  (Gleason  y Ewell 
2002,  Cormier 2003) Cuba (bosque de cuenca; Fiala y Hernández 1993), México (Adame et al. 
2014) y Australia (Port Hedland y Mangrove Bay, Alongi et al 2000) (Tabla 1.8).  
 
La producción de raíces varió entre  82 (tierra adentro)  y 483 (franja) g m-2 a-1. Estos valores se 
encuentran en los rangos reportados para el Neotrópico  (P. eje: Florida: Castañeda-Moya et al. 
2011, Belice: Mckee et al. 2007, Honduras: Cahoon et al. 2003) (Tabla 1.8).   
 
La disminución en la tasa de renovación en relación al tamaño de la raíz es consistente con 
resultados reportados en  bosques terrestres  (p.eje. Baddeley y Watson 2005, Matamala et al. 
2003, Gaudinski et al. 2001).  En los bosques de manglar  de la ISA las raíces finas contribuyen 
a la adquisición significativa  de nutrientes y agua promoviendo comparativamente su rápido 
crecimiento (Ruess et al. 2006) debido a su alta actividad metabólica y cantidad de energía 
requerida para su mantenimiento (Eissenstat y Yanai 1997, Norby y Jackson 2000). En este 
caso, las raíces finas crecen más rápidamente que las gruesas, de acuerdo con la hipótesis 
costo-beneficio (Eissenstat et al. 2000); y si las condiciones ambientales son extremas y 
presentan limitaciones fisiológicas para el crecimiento de la planta, la raíces finas  también 
pueden potencialmente aumentar su longevidad (p. eje. el bosque de cuenca en San Andrés) 
como respuesta a los altos costos de  construcción de nuevo tejido en comparación con sitios 
donde existe una mayor disponibilidad de nutrientes, agua y temperatura adecuados para el 
crecimiento (Guswa 2008). 
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Tabla 1.9. Resumen de la tasa de renovación y longevidad de las raíces en bosques de 
manglar en el mundo.  
 
Especies  Tasa de renovación  (a-1) longevidad de las raíces  (años) Referencia 
Ubicación dominantes - Finas  Pequeñas  Grandes Finas  Pequeñas  Grandes 
  Tipo de bosque <2mm 2-5mm 5-20mm <2mm 2-5mm 5-20mm 
 PRMOP  Rm, lr, Ag 0.890 0,440 0,140 1.10 2.30 7.30 Este estudio 
San Andrés -Colombia franja 
       PRMOP  Ag, lr, Rm 0.110 0.080 0.070 9.20 11.80 14.50 Este estudio 
San Andrés -Colombia Cuenca 
       Smith Channel Rm, Lr 0.370 0.280 0.110 2.70 3.60 9.00 Este estudio 
San Andrés -Colombia Tierra adentro 
       Shark river (SRS-4) Rm, Lr, Ce - 0.294 0.154 0.067 3.40 6.50 15.00 Castañeda-Moya et al. 2011 
Florida (USA) Riverino 
       Shark river (SRS-5) Rm, Lr, Ag - 0.385 0.179 0.105 2.60 5.60 9.50 Castañeda-Moya et al. 2011 
Florida (USA) Riverino 
       Shark river (SRS-6) Rm, Lr, Ag - 0.588 0.204 0.099 1.70 4.90 10.10 Castañeda-Moya et al. 2011 
Florida (USA) Riverino 
       Taylor Rriver (TS/PH-6) Rm - 0.227 0.244 0.152 4.40 4.10 6.60 Castañeda-Moya et al. 2011 
Florida (USA) Enano 
       Taylor Rriver (TS/PH-7) Rm - 0.244 0.065 0.040 4.10 15.40 24.80 Castañeda-Moya et al. 2011 
Florida (USA) Enano 
       Taylor Rriver (TS/PH-8) Rm,  Ce - 0.238 0.120 0.088 4.20 8.30 11.30 Castañeda-Moya et al. 2011 
Florida (USA) Enano 
       Celestum Lr, Rm 0.131 0.069 0.217 7.64 14.50 4.61 Adame et al. 2014 
Mexico Franja- inner 
       Celestum Rm, Ag 0.125 0.072 0.412 8.01 13.90 2.43 Adame et al. 2014 
Mexico franja- mid 
       Celestum Rm, Ag 0.360 0.188 0.093 2.78 5.32 10.70 Adame et al. 2014 
Mexico Franja -Mouth 
       Yela River Bg, Ra,  SA  0.039a 
 
 25.87 a 
 
Cormier et al. 2015 
Kosrae (Micronesia) Franja  
  
 
   Yela River Bg, Ra,  SA  0.063 a 
 
 15.92 a 
 
Cormier et al. 2015 
Kosrae (Micronesia) Interno  
  
 
   Yela River Bg, Ra,  SA  0.075 a 
 
 13.27 a 
 
Cormier et al .2015 
Kosrae (Micronesia) Riverino  
  
 
   Sapwalap River Bg, Ra,  SA  0.044 a 
 
 22.56 a 
 
Cormier et al. 2015 
Pohnpei (Micronesia) Franja  
  
 
   Sapwalap River Bg, Ra,  SA  0.054 a 
 
 18.49 a 
 
Cormier et al. 2015 
Pohnpei (Micronesia) Interno  
  
 
   Sapwalap River Bg, Ra,  SA  0.193 a 
 
 5.18 a 
 
Cormier et al 2015 
Pohnpei (Micronesia) Riverino  
  
 
   Cat Claw Trail Rm  0.023 a 
 
 43.48 a 
 
Giraldo-Sánchez 2005 
Florida (USA) Franja  
  
 
   Cat Claw Trail Rm, Ag, Lr  0.060 a 
 
 16.67 a 
 
Giraldo-Sánchez 2005 
Florida (USA) Cuenca mixto        
Cat Claw Trail Ag  0.050 a 
 





monoespecífico        
Henderson Creek Franja  0,040 a   25.00 a  Giraldo-Sánchez 2005 
Florida (USA) RM        
Henderson Creek Cuenca mixto  0.063 a   15.87 a  Giraldo-Sánchez 2005 
Florida (USA) Rm, Ag, Lr        
Windstar Franja  0.033 a   30.30 a  Giraldo-Sánchez 2005 
Florida (USA) Rm        
Windstar Cuenca mixto  0.014 a 
 
 71.43 a 
 
Giraldo- Sánchez 2005 
Florida (USA) Rm, Ag, Lr        
New  York Ave.  Enano  0.031 a   32.26 a  Giraldo- Sánchez 2005 
Florida (USA) Rm        




El patrón de asignación de biomasa y  producción de raíces, no es explicado por la 
disponibilidad y limitación de nutrientes en  los manglares de la ISA, como si ha sido 
relacionado y reportado en bosques  terrestres (p. eje Nadelhoffer y Raich 1992, Cuevas y 
Medina 1988, Vogt et al. 1987), o en bosques de manglar (Castañeda-Moya  et al. 2011, Adame 
et al. 2014). Estos resultados  indican que existen otras variables ambientales que determinan 
las variaciones en la biomasa, producción, tasa de renovación y longevidad de las raíces.  
 
La biomasa, producción y tasa de renovación de las raíces en los bosques de manglar  
estuvieron relacionadas significativamente con el hidroperíodo y la salinidad en  los sitios de 
estudio de la ISA. Esta relación también ha sido reportada en ambientes kársticos del 
Neotrópico, aunque no hay información para otros ambientes geomórficos.  La falta de 
información dificulta el análisis de esta variable ambiental comparativamente, sin embargo los 
resultados disponibles señalan la necesidad de evaluar esta relación a nivel regional y global 
dado el efecto regulador del hidroperíodo en el reciclaje de nutrientes y regulación ecofisiológica 
de la planta (Krauss et al. 2008).  
 
El análisis del hidroperíodo en relación a la producción de raíces en los manglares de ISA 
representan el primer reporte del comportamiento en bosques de manglar  tierra adentro (SC). 
En este tipo de bosque se observó una baja frecuencia de inundación (33 “mareas”) como se ha 
reportado en bosques enanos en latitudes subtropicales de ambiente kárstico (Taylor River, 
Florida; Castañeda-Moya et al. 2011). No obstante, esta  frecuencia de inundación no es 
regulada por mareas oceánicas ya que la media (47 cm) de marea en sicigia (IDEAM 2012)  no 
supera la elevación máxima de la duna de arena  que delimita la extensión del bosque tierra 
adentro (Fig. 1.8a).  
 
Dada su localización el bosque tierra adentro (SC), la frecuencia de inundación del bosque es 
regulada principalmente por la precipitación pluvial y su influencia en los niveles freáticos 









Figura 1.8. Elevación relativa del suelo con respecto al nivel del mar  y ubicación de los medidores de 
nivel de agua (mareógrafos), en los bosques de manglar de Smith Channel (a) y en el Parque Regional 
de manglar Old Point (b).  
 
La diferencia en el número de mareas y la duración de inundación en los bosques de franja y 
cuenca en el PRMOP (Tabla 1.7) es debida igualmente al cambio en la microtopografía del 
suelo (Fig. 1.8b). A lo largo de este gradiente de elevación, se observa que la altura del suelo 
en el costado norte del bosque, alcanza una altura relativa máxima, con respecto al nivel del 
mar, de 23 cm y de 30 cm desde en el costado sur hacia el interior del bosque; esta elevación 
desciende hasta -18 cm, la cual forma una cuenca inundable  (Fig. 1.8b). El hidroperíodo de 































































inundación es comparativamente mayor (Watson 1928), mientras que en el bosque de franja la  
frecuencia de inundación es periódica  (Watson 1928) (Tabla 1.7).  
 
Estos hidroperíodos característicos para cada localidad, están asociados (95%) a los cambios 
en la salinidad media (tierra adentro: 10.9±0.3 UPS);  franja: 39.1±0.3 UPS) cuenca: 64.4±0.4 
UPS) dependiendo de la duración y frecuencia de inundación (Fig. 1.9 a y b). Como en el caso 
del hidroperiodo los valores de Eh (Fig. 1.9 c y d) también se relacionaron estrechamente 
(85%), los cuales indicaron suelos reducidos.  
 











Figura 1.9. Relación de la frecuencia (No de mareas al año = No mareas a-1) y  duración de la inundación 
(horas por año = h a-1)  con la salinidad  en UPS (a y b) y el potencial redox (Eh, milivoltios = Eh mv) (c y 
d). Los parámetros de los modelos  de regresión para cada modelo  son incluidos en cada gráfica.  
 
El incremento en la asignación de biomasa, producción y tasa de renovación de las raíces está 
relacionado con el aumento en la duración de la inundación en los manglares de la ISA. Sin 
y = -0.0039x2 + 1.1678x - 23.256


















y = 1E-06x2 + 0.0056x - 21.011
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y = 6E-05x2 - 0.5962x + 1568.1













embargo, esta duración no corresponde a una función lineal (i.e., parabólica), mostrado un valor 
máximo  de asignación cuando la duración es intermedia. (Fig. 1.10 a, b y c). 
 
Igualmente, la relación entre la frecuencia de inundación y la asignación de biomasa de raíces 
fue polinomial (Fig. 1.10 d) en donde la biomasa de raíces aumenta conforme la frecuencia de 
inundación se incrementa. Aunque esta relación entre producción de raíces e hidroperíodo 
también se ha observado en humedales de manglar en Tailandia (Komiyama et al. 1987), USA 
(Everglades, Florida, Castañeda-Moya 2010) y Belice (Mckee 2001), se han encontrado 
patrones diferentes. Por ejemplo, el único estudio reportado para el Neotrópico en el  Caribe 
(Celestum, Yucatán, México; Adame et al. 2014)  reportó un relación nula entre el hidroperíodo 
y la frecuencia de inundación. En este sitio la duración de la inundación es superior al 80% de 
las horas del año en los sitios de estudio (Herrera et al. 2014) donde las inundaciones 
observadas son anormales o equinocciales (menos de dos mareas por mes, Watson 1928) o 
presentan inundaciones equinocciales nueve de los doce meses del año (Herrera et al. 2014).  
 
La producción y tasa de renovación de las raíces,  en los tres ecotipos de manglar en la ISA 
tiene un comportamiento similar, aunque la tasas son más bajas en el bosque de cuenca que 
en el tierra adentro y considerablemente más elevadas en el bosque de franja a medida que 
aumenta la frecuencia de inundación (Fig. 1.10 e y f), como se ha observado en otros estudios 
en el Caribe (Belice, Mckee et al. 2007). 
 
En cuanto a la relación del Eh con la biomasa de raíces se observó un relación lineal negativa 
con los valores más bajos de biomasa cuando el valor de Eh del suelo es menos reducido (i.e., 
óxico)  (rango:170- 250 mv) (Fig. 1.11). Al igual que en el caso del hidroperíodo este patrón es 
variable en otros sitios; por ejemplo, la misma relación observada en los sitos estudiados 
coincide con resultados obtenidos en USA (Florida, Gíraldo 2005), pero opuesto en Spwalap –
Micronesia (Cormier et al. 2015), donde la menor biomasa de raíces fue registrada cuando el 







Tierra adentro •     Cuenca +          Franja * 
 
Figura 1.10. Relación de la biomasa (g m-2),  la producción (g m-2a-1) y la tasa de renovación de raíces  (a-
1), con la duración de la inundación  (a, b y c) en horas por año (h a-1) y con la frecuencia de inundación 
(d, e y f) en número de mareas por año (No de mareas a-1) en los bosques de franja y cuenca del 
















y = -0.0002x2 + 2.2254x - 4320.2
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) y = 0.0085x2 - 1.654x + 87.711
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Figura 1.11. Relación de la biomasa de raíces (g m-2) con el potencial redox (Eh milivoltios = Eh mv) en 
cada una de las parcelas de los bosques de manglar. Los parámetros del modelo son incluidos en la 
gráfica 
 
Al igual que el hidroperíodo (duración) y el potencial redox, la salinidad intersticial del suelo 
también presentó patrones de comportamiento similar, en la asignación de biomasa y 
producción de raíces (Fig. 1.12 a y b). Esta relación también han sido observado en el 
Neotrópico presentándose el mismo patrón  (Sherman et al. 2003 y Adame et al. 2014). Aunque 
para esta variable en particular, la tasa de renovación no presentó una relación significativa con 
la salinidad intersticial  (Fig. 1.12 c). 
 
La estrecha relación entre las variaciones de biomasa y producción del suelo con otras 
variables ambientales es ilustrada por el efecto de la salinidad. Debido al impacto directo del 
hidroperíodo en la difusión de oxígeno hacia el suelo y la exportación/dilución de sales, esta 
interacción de variables es multiplicativo y puede ser evaluado a nivel local  con modelos 
polinomiales como es el caso para los manglares de la ISA. Generalmente esta información 
cuantitativa del hidroperíodo no está disponible para diferentes ecotipos de manglar, dentro y 
entre diferentes ambientes ecogeomórficos, lo cual hace difícil la evaluación de las relaciones 
estructurales y funcionales de los manglares  a nivel general.  
y = -3.3064x + 1539.3








































Figura 1.12. a) Relación de la biomasa (g m-2), b) la Producción (g m-2a-1) y la  tasa de renovación de 
raíces  (a-1), con la salinidad intersticial  (UPS). Los parámetros de los modelo de regresión son incluidos 
en las gráficas. 
 
y = -0.5654x2 + 54.934x + 152.29


























Tierra adentro    •    Cuenca +         Franja *
y = -0.1281x2 + 9.7643x - 43.423





























y = -0.0003x2 + 0.021x + 0.0719




































Aunque se reconoce la importancia ecológica de la salinidad en la distribución espacial y 
crecimiento de los manglares, independientemente de su localización latitudinal, actualmente 
unicamente se tiene disponible información cualitativa/clasificatoria en algunas regiones 
costeras (Krauss et al. 2006).  Por ejemplo, en el sureste asiático (Malasia) donde existe una 
mayor diversidad de especies de manglar que en el Neotrópico, se han propuesto 
clasificaciones cualitativas que explican la distribución espacial de  17 especies de manglar por 
causa del frecuencia de inundación (Watson 1928). Sin embargo para estos casos se requiere 
evaluar los valores in situ de hidroperíodo para establecer comparaciones entre especies a nivel 
regional  y por zonas biogeográficas. 
 
Actualmente, para el Neotrópico no se tiene información de las relaciones de salinidad e 
hidroperíodo para desarrollar un marco de referencia que permita evaluar tanto impactos 
antrópicos y climáticos que alteran el régimen hidrológico y de salinidad en la distribución 
espacial y productividad de manglares continentales como en islas oceánicas.De igual forma 
que los nutrientes,  los patrones de asignación de biomasa y producción de raíces, no 
estuvieron relacionados con la concentración de sulfuros.  Esto es contrario a lo  registrado en 
bosques de manglar del Neotrópico (Castañeda et al. 2011). De otra parte, la tasa de 
renovación de las raíces sí guardó relación (potencial) con la concentración de sulfuros. 
La biomasa,  producción y tasa de renovación de raíces en los sitios de estudio presentó una 
relación significativa con la densidad de árboles (Fig. 1.13). El patrón de aumento en la 
asignación de biomasa con el aumento de la densidad de individuos  es  consistentes con lo 
observado en otros bosques de manglar  del  Neotrópico (laguna costera de Celestum en 
México Adame et al.  2014) y el viejo mundo (Tahilandia, Komiya 1987). Esta mayor asignación 
de biomasa puede ser  un mecanismo para competir de manera más efectiva por los limitados 
recursos del suelo (agua y nutrientes) ante el aumento en el número de individuos por unidad 
de área (López et al. 1998). Sin embargo, no se  dispone de información de la producción, la 
tasa de renovación de raíces y su relación con la densidad de los árboles que permitan 
establecer comparaciones regionales. 
 
En ambientes carbonatados de islas oceánicas, como la ISA,  la dinámica de las raíces  juega 
un rol muy relevante  en la acreción vertical del suelo (Mckee  2011, Mckee et al  2007). Es así 
como la conservación de los bosques con influencia mareal en la ISA (franja y cuenca) es  muy 
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importante   por el gran aporte de materia orgánica subterránea que hacen al suelo. Se ha 
reportado que en bosques de manglar de la Florida y Belice donde se produce mayores 
concentraciones de materia orgánica  subterránea se presenta una excedente de elevación que 
supera el incremento del nivel medio del mar (Mckee 2011). De igual forma la mayor tasa de 
producción con respecto a la descomposición genera un excedente de materia orgánica que se 
almacena  favoreciendo el secuestro de  carbono (Mckee 2007). La información generada en la 
presente investigación es una herramienta importante para la determinación el aporte que las 
raíces subterráneas  puedan hacer a los procesos de acreción y secuestre de carbono ante el 




































Figura 1.13. Relación de la biomasa (g m-2), Producción (g m-2a-1) y  tasa de renovación (a-1) de raíces 
total (a, c y e) y finas (b, d y f) con la densidad de árboles  (Arboles ha-1). Los parámetros de los modelos 
de regresión son incluidos en cada gráfica. 
y = 277.59ln(x) - 809.78
































































y = 2E-05x2 - 0.0422x + 58.56






























y = 4E-05x2 - 0.1104x + 88.305





































y = 6E-08x2 - 0.0002x + 0.3196


































y = 1E-07x2 - 0.0004x + 0.5022











































Los resultados de la presente investigación explican el efecto de los recursos, reguladores e 
hidroperíodo (frecuencia y duración de la inundación) en la dinámica de las raíces de  los 
bosques de manglar de la ISA. La biomasa,  producción y  tasa de renovación de raíces,  no es 
controlada por los recursos del suelo (N y P). Son el hidroperíodo, la salinidad,  Eh y sulfuros, 
los que ayudan a explicar la dinámica de las raíces.  La primera hipótesis planteada con 
respecto a la asignación de biomasa se cumplió parcialmente. Los nutrientes no determinaron 
la asignación de biomasa.  Sin embargo  el menor estrés impuesto por la baja: salinidad, 
frecuencia y  duración de la inundación así como los mayores valores de Eh,  determinó la  más 
baja asignación de biomasa de raíces (bosque tierra adentro). De forma contraria la mayor 
asignación de biomasa se registró en los bosques de franja y cuenca de la ISA,  por efecto del 
aumento en: la salinidad, la frecuencia y  duración la inundación y valores de Eh bajos.  
 
La segunda hipótesis también se cumplió parcialmente. Los nutrientes no determinaron la 
producción ni las tasas de renovación de las raíces.  Las raíces finas presentan las mayores 
tasas de renovación con respecto a los demás tamaños. La importancia funcional de estas 
raíces (finas) requiere de ellas un rápido crecimiento. Las tasas de renovación más bajas 
estuvieron relacionadas con las salinidades más elevadas  y la duración de la inundación más 
prologada en el bosque de cuenca. Consecuentemente en este sitio se presentó la mayor 
longevidad de las raíces, como respuesta a los altos costos de  construcción de nuevo tejido. La 
relación costo-beneficio al  mantener el tejido vivo por más tiempo es menor que  la de construir  
nuevo tejido constantemente. De manera contrastante  en los bosques de franja y tierra adentro 
(sitios con salinidades, frecuencia  y duración de la inundación moderados o muy bajos)  la 
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CAPITULO 2.  
 
 
DESARROLLO DE ECUACIONES ALOMÉTRICAS DE TRES ESPECIES DE MANGLAR EN 



















Los bosques de manglares son  actualmente reconocidos como sumideros de carbono en las 
zonas costeras tropicales y subtropicales. Sin embargo, existen pocos modelos sitio-
específicos. La utilización de modelos locales sobre los regionales reduce significativamente las 
incertidumbres en la estimación de las reservas de carbono sobre el suelo, sobre todo cuando 
se hace extrapolación a nivel de paisaje. El objetivo de esta investigación fue  desarrollar 
ecuaciones alométricas  para tres especies de mangle neotropical que fueron taladas durante la 
construcción de un sendero ecológico en el Parque del mangle Old Point regional en la isla 
caribeña de San Andrés, Colombia. El número de árboles por especie fue variable en función 
de la edad y la distribución espacial de especies a lo largo del sendero (Rhizophora mangle, N = 
13; Avicennia germinans, N = 20, Laguncularia racemosa, N = 15). Fueron  ecuaciones  del  tipo 
y = b (DAP)a,  las de mejor ajuste para la biomasa total,  fustes, ramas y hojas con coeficientes 
de determinación ajustado >0.90 en casi todos los componentes. Comparaciones con 
ecuaciones desarrolladas en el Neotrópico, para las tres especies, arrojaron que las ecuaciones 
establecidas en el presente estudio tuvieron los  más bajos porcentajes  de desviación de la 
biomasa total estimada para cada especie (< 15%). Los resultados resaltan la necesidad de 
desarrollar ecuaciones utilizando  mediciones in situ para reducir la incertidumbre en la 
estimación de la biomasa aérea y asignación de carbono. 
 
 










Mangrove forests are currently recognized as carbon sinks in tropical and subtropical coastal 
regions. However, there are few regional species-specific allometric models representing 
parameters associated to local environmental gradients controlling forest growth rates. The 
utilization of these local/regional models significantly reduces uncertainties in the estimating of 
aboveground carbon stocks, especially when extrapolating to landscape levels.  The objective of 
this research was to develop allometric equations for three Neotropical mangrove species that 
were felled during the construction of trail for environmental education in the Mangrove Regional 
Park Old Point in the Caribbean Island of San Andrés, Colombia. The number of trees used per 
species was variable depending on species age and spatial distribution along the trail 
(Rhizophora mangle, N=13; Avicennia germinans, N=20, Laguncularia racemosa, N=15). The 
best fit was represented by the equation y = b(DBH)a  (R2 >90, p < 0.05) for total biomass, 
stems, branches and leaves. A regional comparison among equations published for the same 
species in other locations throughout the Neotropoics show that our estimations had a lower 
coefficient of variation ((<15%) when calibrated with other in situ measurements. Our results 
underscore the need to develop equations using in situ measurements to reduce uncertainty in 
the estimation of both aboveground biomass and carbon allocation.    
 















Los bosques constituyen  ecosistemas diversos y  suministran  invaluables bienes y servicios, 
entre ellos el sostenimiento de redes tróficas que a su vez proveen seguridad alimentaria a 
buena parte de la población mundial. Así mismo suministran fibra, agua limpia, madera, 
medicinas, y contribuyen con la moderación del clima (Jackson et al. 2005, McKinley et al. 2011, 
Pan et al. 2013).  Sin embargo, el atributo  más reconocido actualmente y que ha dado aún más 
relevancia a estrategias de protección, uso y manejo, es la capacidad de mitigar el cambio 
climático global al capturar y secuestrar CO2 atmosférico  (FAO 2010).  
Los bosques de manglar son un tipo común de vegetación costera pantropical presentes en 118 
países (Giri et al. 2011). Se caracterizan por ser asociaciones de árboles y arbustos con 
adaptaciones fisiológicas, morfológicas y reproductivas que les permiten crecer en ambientes 
con elevada salinidad del agua, suelos anóxicos, inundados temporal o periódicamente por 
mareas, y por ello dominan las zonas intermareales costeras (Hogart 2007). Si bien los bosques 
de manglar representan únicamente el 0.7 % de los bosques tropicales del mundo (Giri et al. 
2011), también presentan la mayor cantidad de C de los bosques del mundo (218 ± 173 Mg C 
ha−1), incluidas la partea aérea y subterránea (Pan et al. 2013). Se estima que la tasa de 
emisión de C,  representa el 10%  de la tasa global de las emisiones, por deforestación (Donato 
et al. 2011).  
 
La estimación de las reservas de carbono en la biomasa aérea de un  bosque se basa en la 
cuantificación de su biomasa, la  cual puede ser abordada a través de métodos directos o 
indirectos (Fonseca 2009). El método directo es destructivo y la determinación de la biomasa se 
realiza pesando cada uno de los componentes de los árboles cortados en  un área determinada 
(Klinge y Herrera 1983). Este método es dispendioso, costoso, requiere mucho tiempo y puede 
llegar a ser ilegal (Medeiros y Sampaio 2008). El  método indirecto más utilizado se basa en el 
uso o en el desarrollo de ecuaciones o modelos alométricos a partir de regresiones, con 
variables medidas en campo (altura, diámetro, área basal, densidad entre otras)  que permiten 
hacer extrapolaciones y estimar la biomasa para un sitio determinado  (Fonseca et al. 2009). El 
método requiere estimaciones de biomasa directas de un número representativo de árboles de 
diferentes diámetros de cada especie. Debido a esto, son pocos los estudios sobre estimación 
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de biomasa y más aún en bosques de manglar en el Neotrópico, siendo más abundantes para 
el viejo mundo. De las once especies de manglar conocidas en el Neotrópico solamente de 
cuatro (Rhizophora mangle, Laguncularia racemosa, Avicennia germinans y A. shaueriana) han 
sido  descritas ecuaciones alométricas, para estimar la biomasa o el volumen de estas 
especies, en función de distintas medidas de los árboles (diámetro a la altura del pecho -DAP-, 
volumen de la copa, densidad, altura),  por  Estrada et al. (2014), Medeiros y Sampaio (2008), 
Silva et al. (1991 y 1993) en Brasil, Correa (2002) en la Guajira- Colombia, Fromard et al. (1998) 
en la Guyana francesa, Day et al. (1987) en la laguna de Términos -México-, Imbert y Rollet 
(1989) en Guadalupe, Smith y Whelan (2006) y Ross et al. (2001) en la Florida- USA- , 
Sherman et al. (2003) en República Dominicana y  Cintrón y Schaeffer-Novelli (1984) en Puerto 
Rico. 
 
Aunque el número de ecuaciones alométricas desarrolladas para especies de manglar en el 
Neotrópico ha aumentado ligeramente en la última década, el desconocimiento  de las 
condiciones estructurales de los bosques, y sus condiciones ambientales,  limitan su utilización 
en otros sitios ya que estas ecuaciones alométricas son generales y no capturan las 
condiciones particulares del ambiente (Rivera- Monroy et al 2013). El objetivo  de este estudio 
fue desarrollar en un ambiente kárstico de origen carbonatado ecuaciones alométricas que 
relacionan la asignación de biomasa por cambios en el diámetro a la altura del pecho (DAP), de 















Área de estudio  
 
La isla de San Andrés (SAI) con 27 km2,  se encuentra ubicada entre los  12°29' y  12°36' N y 
81°41' y 81°43' W hace parte del Archipiélago de San Andrés, Providencia y Santa Catalina, en 
el Caribe, a 619 km de las costas colombianas (IGAC 1986). 
    
El clima de la isla se caracteriza por una  temperatura media anual  de 27 C (IGAC 1986). Una 
precipitación promedio anual de 1973 mm, presentándose una época de lluvias de junio a 
noviembre, una época seca de enero a abril (8.5%), y dos meses de transición (mayo y 
diciembre) (Carmona 2011). La isla está influenciada por los vientos alisios del NE con una 
velocidad promedio de 4.5 m s-1, y con velocidad máxima en  julio (7 m s-1) y mínima en 
septiembre (2 m s-1) (González y  Hurtado 2012). 
 
La investigación se realizó en el Parque Regional de Manglar Old Point (PRMOP). En el 
PRMOP (54.7 ha) se logran identificar dos tipos de bosques, franja o borde y cuenca de 
acuerdo con la clasificación de Lugo y Snedekar (1974). En el bosque de la franja domina R. 
mangle con una densidad relativa del 79%, seguido por A. germinans y  L. racemosa  (densidad 
relativa 15%, y 6%, respectivamente). En la cuenca domina A. germinans con una densidad 
relativa de 58%, seguido por L. racemosa y  R. mangle (densidad relativa  23% y 20%, 
respectivamente, Sánchez-Núñez 2009).  
 
Diseño del muestreo 
Entre marzo y abril de 2015 un total de 48 árboles de R. mangle, L. racemosa y A. germinans 
fueron muestreados en la isla de San Andrés en el PMROP. Estos árboles fueron talados por la 
construcción de un sendero ecológico de 1000 m de longitud, que recorre el parque sobre los 
bosques de franja y cuenca.  Los individuos de A. germinans  fueron muestreados de los 
talados en el bosque de cuenca, los de R. mangle en la franja y los de L. racemosa de los 





A cada uno de  los individuos de  A. germinans (20), L. racemosa (15)  y  R. mangle (13) 
talados, se  les midió el DAP a  1.3 m sobre el nivel del suelo. En el caso de R. mangle el DAP 
fue medido 30 cm por encima de la raíz más alta que salía del tallo. La biomasa de cada árbol 
fue separada en cuatro componentes: tallo o fuste, ramas, hojas  y raíces adventicias (R. 
mangle), en el campo se determinó el peso húmedo con dos balanzas de resorte: una con 
capacidad de 100 kg y precisión de 100 g (El Rey reg. 9751622) y otra  con capacidad de 50 
libras (Rapala RGSDS50) con precisión de una onza, también se utilizó una balanza de 6 kg de 
capacidad y 1 g de precisión (Ohaus, Scout pro). Se tomaron submuestras de cada uno de los 
componentes de cada árbol, para estimar el porcentaje de humedad. Para esto, cada una de 
las submuestras fue secada en un horno a 70°C durante una semana.  A partir de los pesos 
húmedos y secos de cada uno de los componentes de las tres especies de manglar se calculó 
el factor de conversión de peso húmedo a peso seco, para hacer las estimaciones de peso 
seco.   
 
Analisis estadístico 
Se estimaron ecuaciones alométricas por separado, para cada uno de los componentes: fuste, 
ramas, hojas, raíces adventicias (R. mangle), de las tres especies. Cinco tipos de ecuación de 
regresión fueron utilizadas (lineal, logarítmica, exponencial, potencial y cuadrática), la  
significancia de las regresiones fue verificada mediante un ANDEVA (α=0.05). Solo se 
presentan las regresiones con el mejor ajuste con base en el análisis del coeficiente de 
determinación ajustado (R2a ) y el error típico o estándar.  
La precisión de las ecuaciones de mejor ajuste generadas para R. mangle, A. germinas y L 
racemosa,  fue determinada a partir de la estimación de la desviación promedio de la biomasa 
de los datos estimados por el modelo, con respecto a las biomasas reales para cada uno de los 
DAPs medidos (Medeiros y Sampaio 2008,  Estrada et al. 2014). Este mismo procedimiento se 
hizo con las ecuaciones generadas en el Neotrópico para Brasil en Bertioga (Soares y 
Schaeffer-Novelli et al.  (2005) y en Itamaraca (Medeiros y Sampaio 2008), en la Guyana 
Francesa  (Fromard et al. 1998),  en la Guajira colombiana (Correa 2002), en Guadalupe 
(Imbert y Rolet 1989),  en México (Day et al. 1987) y  en la Florida (Smith y Whelan 2006). 
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Adicionalmente  y con  los datos de DAP y biomasa total seca de R .mangle  reportados por 
Cintrón y  Schaeffer-Novelli (1984) para un manglar de Puerto Rico, se hizo la ecuación 






















El rango de DAP de los  árboles muestreados estuvo entre 1.5 y 19.4 cm (n=13). Rango de 
DAP que correspondería   99% de los individuos estimados para el bosque de franja y el 
PRMOP en  general, en los que  se ha registrado un DAP máximo de 22.1 cm (ver capítulo 4).  
Ecuaciones del tipo potencial y = b (DAP)a, fueron los modelos de mejor ajuste que explicaron 
los cambios de la biomasa: total, de los fustes, raíces y  ramas (Fig. 2.2a,b,c,d y e, Tabla 2.1).  
 
   
  
Figura 2.2. Relaciones alométricas de  R. mangle entre el diámetro a la altura del pecho (DAP) y la 
























































































El 57.1 % de la biomasa total de R. mangle fue asignada a los fustes, el 19.4% a las raíces, el 
17.1% a las ramas  y el 6.4% a las hojas (Tabla 3.2). 
 
Avicennia germinans 
El rango en el DAP de los fustes estuvo entre 1.5  y 17.5 cm (n=20). En este  rango de DAP se 
encuentra  90% de los individuos estimados para el bosque de cuenca, y el PRMOP en  
general, en los que  se ha registrado un DAP máximo de 27 cm (ver capítulo 4).  Ecuaciones del 
tipo potencial, fueron los modelos de mejor ajuste y que explicaron los cambios de los 










Figura 2.3. Relaciones alométricas de  A. germinans entre el diámetro a la altura del pecho (DAP) y la 







































































El 80.1 % de la biomasa total de A. germinans fue asignada a los fustes, el 12.8%  a las ramas  




Los fustes muestreados estuvieron en un rango de DAP de 1.8  a 16.2 cm (n=15). Rango de 
DAP que correspondería   95% de los individuos estimados para el PRMOP en general, en los 
que  se ha registrado un DAP máximo de 30 cm (ver capítulo 4). Los modelos  de  mejor ajuste 
respondieron a ecuaciones de tipo potencial y explicaron los cambios de la biomasa total y  los 
fustes, (Fig. 2.4a y b. Tabla 2.1) y el  modelo de mejor ajuste para las ramas y hojas fue de tipo 









Figura 2.4. Relaciones alométricas de  L. racemosa entre el diámetro a la altura del pecho (DAP) y la 
biomasa seca: total (a), los fustes (b), ramas (c) y hojas (d) 
 
El 80.9 % de la biomasa total de L. racemosa fue asignada a los fustes, el 13.2%  a las ramas  y 
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Tabla 2.1.  Parámetros de los análisis de regresión del DAP con la biomasa seca de cada uno 
de los componentes de A. germinans, L. racemosa y  R. mangle: a = pendiente de regresión, b= 
intercepto de regresión, R2 = coeficiente de determinación R2a =coeficiente de determinación 
ajustado, βo =  es el término independiente, β1 = el coeficiente lineal, β2 es el coeficiente 
cuadrático (distinto de 0). Todas las regresiones fueron significativas (p< 0.05). Error estándar: 
EE  
Regresión  Parámetros del modelo 
  a b R2 R2a EE 
Biomasa seca total vs 
DAP    
 
  
A. germinans  2.4517 0.201 0.94 0.94 0.406 
L. racemosa  2.2264 0.2344 0.98 0.98 0.195 
R. mangle  2.3526 0.3178 0.99 0.99 0.185 
Fuste seco vs DAP    
 
  
Avicennia  2.5071 0.1412 0.93 0.93 0.395 
Laguncularia  2.5862 0.0979 0.99 0.99 0.171 
Rhizophora  2.6853 0.0969 0.99 0.98 0.227 
Ramas secas vs DAP       
Avicennia  2.1329 0.0347 0.71 0.70 0.831 
Rhizophora  1.5232 0.1867 0.93 0.92 0.347 
Hojas secas vs DAP       
Avicennia  1.8172 0.0465 0.78 0.77 0.590 
Rhizophora  1.3339 0.0873 0.95 0.94 0.260 
Raíces secas vs DAP       
Rhizophora  2.3401 0.0573 0.90 0.89 0.636 
 βo β1 β2 R2 R
2a EE 
Hojas secas vs DAP       
Laguncularia 2.1882 -0.7993 0.0654 0.91 0.89 0.622 
Ramas secas vs DAP 
    
  
Laguncularia 2.2669 -0.7981 0,0799 0.98 0.97 0.441 
 
Tabla 2.2. Porcentaje de biomasa asignada por cada uno de los componentes de las tres 
especies  
  R. mangle L. racemosa A. germinans 
Fuste  57.1 80.9 80.1 
Ramas 19.4 13.2 12.8 
Hojas 6.4 7.9 8.3 








El DAP como única variable independiente en la estimación de biomasa ha sido  ampliamente 
usado en el desarrollo de ecuaciones alométricas en especies de  manglar en el nuevo mundo  
(Estrada et al. 2014, Medeiros y Sampaio 2008, Smith y Whelan 2006,  Soares y Schaeffer-
Novelli et al. 2005,  Fromard et al. 1998, Imbert y Rollet 1989, Day et al. 1987). Esto responde a  
que es una medida estándar, fácil de obtener y confiable (Segura y Kanninen 2005, Molto et al. 
2013). Mientras que mediciones como la altura, parten de una estimación,  que  está  sujeta a 
un error  hasta del 40% (Williams y Schreuder 2000). Es conocido  que inclusive errores 
pequeños (2-5%)  pueden inducir mayor error en las estimaciones de la biomasa aérea,  hasta 
del 16%  (Molto et al. 2013, Hunter et al. 2013).  
 
El alto poder de las ecuaciones generadas para la biomasa total y  los fustes (R2 ≥94) en 
función del  DAP generadas en el presente estudio para A. germinans, L. racemosa y R. 
mangle, es similar a los reportados para la  Guyana Francesa, Guadalupe, México y  la Florida 
(Smith y Whelan 2006, Fromard et al. 1998, Imbert y Rollet 1989, Day et al. 1987)  para las tres 
especies. Así como las ecuaciones generadas en la Guajira Colombiana para  L. racemosa y A. 
germinans (Correa 2002), para R. mangle  L. racemosa y A. shaueriana  en Brasil  (Estrada et 
al. 2014, Medeiros y Sampaio 2008, Soares y Schaeffer-Novelli et al.  2005) (Tabla 2.3).   
 
Los porcentajes de biomasa asignada (Tabla 2.2) para cada uno de los componentes de las 
tres especies en el PRMOP son  contrastantes con los valores reportados para la Guyana 
Francesa e Itamaracá –Brasil (Medeiros y Sampaio 2008, Fromard et al. 1998) y  son casi 
iguales a los reportados en la Republica Dominicana (Sherman et al. 2003). 
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Tabla 2.3. Ecuaciones alométricas desarrolladas en el Neotrópico con base en el DAP.  n= número de individuos muestreados, 
R2 coeficiente de determinación. 
Ubicación Especie DAP(cm) n Ecuación R2 Latitud Fuente 
Brasil A. shaueriana 0.7 -37.3 53 lnB= 4.8017+ 2.5282 * lnDAP 99 23° S Estrada et al. (2014) 
Brasil- Bertioga R. mangle 1.3 -19.4 33 B=0.133DAP2.617 99 23° S 
Soares y Shaeffer-Novelli 
(2005) 
Brasil-Itamaracá L. racemosa  2.1 - 17.8 35 B= 0.1442DAP2.325 96 7°S Medeiros y Sampaio (2008) 
Brasil-Itamaracá R. mangle 2.5 - 20.7 36 B= 0.2938DAP2.384 92 7°S Medeiros y Sampaio (2008) 
Guyana Francesa A. germinans 4.5 – 42 25 B= 0.140DAP2.4 97 
4° - 5° 
N Fromard et al. (1998) 
Guyana Francesa L. racemosa  1.5 - 9.6 70 B = 0.102DAP2.5 97 
4° - 5° 




mangle) 1.3 - 32 9 B = 0.1282DAP2.6 92 
4° - 5° 
N Fromard et al. (1998) 
Colombia- Guajira A. germinans - 21 B=0.227DAP2.27 97 11° N Correa (2002) 
Colombia- Guajira L. racemosa  - 19 B=0.147DAP 2.4 98 11° N Correa (2002) 
Colombia- San 
Andrés Isla A. germinans 1.5 -17.5 20 B = 0.201DAP2.4517 94 12° N Este estudio 
Colombia- San 
Andrés Isla L. racemosa   1.8  - 16.2 15 B = 0.2344DAP2.2264 98 12° N Este estudio 
Colombia- San 
Andrés Isla R. mangle 1.5 – 19.4 13 B = 0.3178DAP2.3526 99 12° N Este estudio 
Guadalupe A. germinans 6.7 – 40.7 21 B = 0.0942DAP 2.54 98 16° N Imbert y Rollet (1989) 
Guadalupe L. racemosa  7.7 - 25.9 17 B=0.209DAP2.24 99 16° N Imbert y Rollet (1989) 
Guadalupe R. mangle 6.6 - 23.2 17 B = 0.178DAP2.47  98 16° N Imbert y Rollet (1989) 
Puerto Rico R mangle 1.1-15.4 26 B=0.258DAP2.3289 98 18° N 
Cintrón y Schaeffer-Novelli 
(1984) 
México A. germinans  1 - 10 20 logeB = 2.3023logeDAP -1.5852 97 18° N Day et al. (1987) 
México L. racemosa   1 - 10 20 logeB = 2.1924logeDAP -1.5919 97 18° N Day et al. (1987) 
México R. mangle  1 - 10 20 logeB = 2.5072logeDAP- 1.5605 94 18° N Day et al. (1987) 
Florida A. germinans 0.7 - 21.5 8 log10B = 1.934log10DAP-0.395 95 25° N Smith y Whelan (2006) 
Florida L. racemosa  0.5 – 18.0 10 log10B = 1.930log10DAP-0.441 98 25° N  Smith y Whelan (2006) 




Esta elevada  asignación de biomasa en los fustes con respecto a las hojas, sugiere una  
inversión desproporcionada en tejidos de soporte (que dan estabilidad mecánica y una vía 
hidráulica a la planta). El costo  energético de esta asignación de biomasa y su mantenimiento 
es menor con respecto al de las hojas (Givnish 1988).  
 
Diferentes  autores recomiendan no estimar la biomasa de árboles que no estén dentro del 
rango del  DAP muestreado y en el cual se ajustan los modelos alométricos  (Medeiros y 
Sampaio 2008, Rykiel 1996). Sin embargo,  los modelos desarrollados en el presente estudio, 
para estimar la biomasa total a partir del DAP de  R. mangle, L. racemosa y A. germinans, son 
ecuaciones de tipo potencial,  las cuales  están sujetas a modelos alométricos de naturaleza  
fractal (West et al.  1997).  Estos modelos  no varían en las diferentes escalas  (Zianis y 
Mencuccini  2004) y  permiten hacer la proyección de biomasa de individuos por fuera de los 
rangos de ajuste con una buena  fiabilidad (Picard et al. 2012) para cada una de las especies, 
por lo que su uso no queda restringido al rango de los individuos muestreados.  
 




El comportamiento de las estimaciones de biomasa a partir de los datos muestreados en el 
PRMOP con las ecuaciones presentadas por diferentes autores en el Neotrópico para la 
especie, son similares hasta un DAP de  5 cm  (Tabla. 2.4). No obstante, cuando se superan los 
10 cm se hacen evidentes las diferencias, presentándose las más bajas estimaciones  
utilizando las  ecuaciones desarrolladas en la Florida  (Smith y Whelan 2006), tendencia  que se 
mantiene a medida que aumenta el DAP,   hasta alcanzar casi una tercera parte del valor real 
de la biomasa a un DAP de 19.4 cm (Tabla. 2.4). Sucede algo similar con la ecuación 
desarrollada a partir de los datos de  Cintrón y Shaeffer Novelli (1984) en un manglar de Puerto 
Rico, mientras que las estimaciones de biomasa  con las  ecuaciones desarrolladas para la 
Guyana Francesa (Fromard et al. 1998), México (Day et al. 1987), Brasil (Medeiros y Sampaio 
2008, Soares y Shaeffer-Novelli 2005)  y en Guadalupe (Imbert y Rollet 1989), se mantienen en 




La desviación de las estimaciones de cada una de las ecuaciones, hacen evidente los modelos 
de mayor precisión.  La ecuación desarrollada en este estudio mostró la más baja desviación de 
los valores estimados con respecto al valor real (10.9±5.3 %), similar a  la desviación estimada 
para Itamaracá en Brasil (Medeiros y Sampaio 2008) (11.5±5.8 %) con respecto a los valores 
muestreados (Tabla. 2.5). Un segundo grupo de ecuaciones desarrolladas para  Puerto Rico 
(datos de Cintrón y Shaeffer-Novelli 1984) y México (Day et al. 1987) presentan desviaciones 
que están entre el 15 y  25 %,  y por encima del 30% se encuentran la ecuaciones 
desarrolladas para Guadalupe  (Imbert y Rollet 1989), la Guyana francesa (Fromard et al. 
1998), Bertioga en Brasil (Soares y Shaeffer- Novelli 2005) y la Florida (Smith y Whelan 2006). 
La semejanza en la precisión de algunos de los modelos puede corresponder a una similitud en 
el rango de medición, como en el caso del modelo del presente estudio y el de Itamaracá Brasil 
(Medeiros y Sampaio 2008); también  a una muy buena selección de los arboles a medir, así el 
rango no sea similar,  como en el caso de la ecuación desarrollada para la laguna de Términos 
en México (Day et al. 1987).    
 
Las estimaciones de biomasa  a partir de diferentes DAP no muestran un patrón de asignación 
de biomasa con respecto a la latitud.  
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Tabla 2.4. Comparación de la biomasa seca total  estimada a partir las ecuaciones desarrollas por diferentes autores en el 
Neotrópico con diferentes valores de DAP para R. mangle. 















Cintrón y S. 
Novelli 
(1984) 
Day et al. 
(1987) 
Smith y Whelan 
(2006) 
5 9 14 8 14 9 11 12 13 
10 55 72 51 69 53 55 68 42 
15 160 190 146 176 143 141 187 84 
20 339 377 309 343 291 276 384 138 
25 607 642 553 576 505 465 672 203 
30 979 991 888 878 792 711 1061 279 
35 1465 1431 1326 1254 1159 1018 1562 364 
40 2078 1968 1876 1709 1613 1389 2183 458 
 
Tabla 2.5. Comparación del porcentaje de desviación de los valores estimados con ecuaciones desarrolladas por diferentes 
autores en el Neotrópico a partir de distintos valores reales de DAP del presente estudio para R. mangle. Media ± Desviación 
estándar (DE) 
  % Desviación  













Cintrón y S. 
Novelli (1984) 




1.5 -50.2 1.5 -52.4 6.8 -37.3 -14.1 -24.9 101.8 
2.4 -51.6 -11.7 -54.2 -8.5 -43.2 -27.3 -30.8 29.1 
3.2 -47.8 -11.0 -50.8 -8.6 -41.3 -27.8 -27.7 7.9 
6.5 -25.6 7.6 -30.7 8.1 -24.6 -16.0 -4.6 -17.9 
8.0 -35.4 -11.0 -40.1 -11.2 -36.5 -31.4 -19.0 -40.7 
12.0 -38.0 -22.3 -42.9 -23.4 -42.6 -41.4 -25.7 -60.3 
14.9 -4.6 13.7 -12.4 11.3 -14.4 -15.2 11.7 -49.5 
19.4 0.6 12.8 -8.0 9.4 -13.2 -17.2 14.4 -57.9 
Media±
DE 




Las estimaciones de biomasa de A. germinans en función del DAP en el  PRMOP corresponde 
a la mayor registrada, para la especie, en el Neotrópico (Tabla 2.6).  Las diferencias se hacen 
evidentes cuando se alcanzan  los 10 cm de DAP.  Tendencia que se mantiene a medida que 
aumenta el DAP, presentándose  el mayor  contraste en las estimaciones de biomasa con la 
ecuación desarrollada para la Florida (Smith y Whelan 2006); diferencia que puede llegar a ser 
de casi tres veces más biomasa, con la ecuación desarrollada en la ISA. Las diferencias con los 
otros modelos  son notorias, alcanzando un 43% menos de biomasa con el incremento del 
DAP.   
 
La  ecuación desarrollada para  A. germinans en este estudio  mostró la más baja desviación de 
los valores estimados con respecto a los  valores reales (11.7±18%). Las ecuaciones 
desarrolladas para la Laguna de Términos en México  (Day et al. 1987) y  la Guajira en 
Colombia (Correa 2002) presentaron desviaciones entre el 20 y 30%,  mientras que las 
ecuaciones de la Florida (Smith y Whelan 2006), la Guyana Francesa (Fromard et al. 1989)  y 
Guadalupe (Imbert y Rollet (1989) presentaron desviaciones entre el 40 y 50 % (Tabla 2.7). Es 
así como ninguna de las ecuaciones desarrolladas por otros autores en el Neotrópico son 
fiables para  las estimaciones de biomasa en la ISA.  
 
La salinidad puede  ser el factor  que explique la elevada  asignación de biomasa en A. 
germinans en el PRMOP. Los individuos de esta especie fueron muestreados en el bosque de 
cuenca, el cual presenta una salinidad elevada  (64.2±1.5 UPS), en el rango de la valor critico 
(65 UPS) determinante de  la estructura y mortalidad del manglar (Cintrón et al. 1978).  Mientras 
que salinidades  menores a  45 UPS  corresponden a los sitios donde se han desarrollado las 
ecuaciones alométricas para este especie en México, la Guyana francesa, Colombia, Florida 
(Day et al. 1987, Fromard et al. 1998, Correa 2002, Smith y Whelan 2006) y probablemente en 
Guadalupe (Imbert y Rollet 1998). Sitios con biomasas más bajas a un DAP determinado (Tabla 
2.6).  Esto denota el  fuerte efecto regulador de la salinidad sobre la forma de crecimiento y 
tamaño de los individuos de manglar  (Peters et al. 2014).  
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Tabla 2.6. Comparación de la biomasa seca total,  estimada a partir las ecuaciones desarrollas 
por diferentes autores en el Neotrópico con diferentes valores de DAP para A. germinans. 
  Biomasa estimada (kg)  
DAP 
Fromard et 





Day et al. 
(1987) 
Smith y Whelan 
(2006) 
 
5 7 9 10 6 8 9  
10 35 42 57 33 41 35  
15 93 106 153 91 105 76  
20 186 204 310 190 203 132  
25 317 338 535 335 339 204  
30 491 512 836 532 516 290  
35 711 726 1219 787 735 390  
40 980 983 1691 1105 1000 505  
 
Tabla 2.7. Comparación del porcentaje de desviación de los valores estimados con ecuaciones 
desarrolladas en el Neotrópico, a partir de diferentes valores reales de DAP del presente 
















1.5 -28.0 10.7 5.5 -48.7 -16.2 71.6 
3.2 -36.9 -12.1 -4.0 -50.1 -20.4 5.6 
4.4 -37.8 -16.8 -3.8 -48.5 -18.7 -10.2 
6.3 -35.7 -17.9 1.2 -44.0 -12.7 -21.5 
10.4 -39.4 -27.5 -2.2 -43.4 -13.2 -41.4 
12.2 -70.2 -65.1 -51.5 -71.6 -56.6 -73.3 
17.5 -47.7 -41.5 -13.3 -47.4 -20.8 -60.3 
       
Media±1DE 42.2±13.6 27.4±19.7 11.7±18 50.5±9.6 22.6±15.3 40.6±28.7 
 
L. racemosa 
A partir de las ecuaciones desarrolladas en este estudio para la especie y las  desarrolladas 
para  la Guyana francesa (Fromard et al. 1998), en la laguna de Términos en México (Day et al. 
1987),  en Itamaraca Brasil (Medeiros y Sampaio 2008), en Guadalupe (Imbert y Rollet 1989) y  
en la Guajira-Colombia (Correa  2002), no se evidencian diferencias apreciables en la biomasa 
en DAPs inferiores a los 10  cm,  exceptuando la ecuación desarrollada para la Florida (Smith y 




La biomasa de los arboles es mayor a un DAP determinado  con el aumento de la latitud al 
norte de la línea del ecuador.  
 
La tendencia al norte de la línea del ecuador, es que a un determinado DAP la  biomasa es 
mayor a medida que aumenta la latitud (Tabla. 2.8). Las diferencias son contrastantes cuando 
las estimaciones superan los  30 cm de DAP en los cuales las biomasas estimadas  más cerca 
al ecuador, con el modelo de Fromard et al. (1998) en la Guyana Francesa son el doble con 
respecto al lugar más al norte del ecuador, estimado por Smith y Whelan (2006) en la Florida 
(Tabla. 2.8). 
 
El modelo alométrico con el más alto grado de precisión fue el desarrollado en el presente 
estudio (5.7±6 %), sin embargo, un segundo grupo de ecuaciones (Imbert y Rollet 1989 y 
Correa 2002) presentaron desviaciones por debajo del 19% resaltando la cercanía latitudinal en 
la precisión de las ecuaciones (Tabla. 2.9). Mientras que las desviaciones de las estimaciones 
de la biomasa con los modelos de Medeiros y Sampaio (2008) y  Fromard et al (1998), 
estuvieron  entre el 20 y 30% de la biomasa observada que corresponden a modelos 
desarrollados en sitios latitudinalmente más cercanos a la línea del  ecuador ya sea al Norte o 
al sur.  
 
Tabla 2.8. Biomasa seca total  estimada a partir las ecuaciones desarrollas por diferentes 
autores en el Neotrópico con diferentes valores de DAP para L. racemosa. 




















5 6 6 7 8 8 7 8 
10 30 32 37 39 36 32 31 
15 78 89 98 97 90 77 67 
20 153 182 195 184 172 145 117 
25 257 319 333 302 283 236 181 
30 392 503 516 454 425 352 257 
35 561 739 747 639 601 494 346 





Tabla 2.9. Comparación del porcentaje de desviación de los valores estimados con ecuaciones 
desarrolladas por en el Neotrópico, a partir de diferentes valores reales de DAP del presente 






















1.8 -34.90 -48.97 -30.65 -0.14 -10.25 -15.01 29.64 
3.5 -33.55 -41.48 -25.59 -4.54 -13.42 -20.56 1.77 
4.7 -28.60 -33.79 -18.25 -0.36 -9.27 -17.92 -2.67 
5.3 -24.94 -28.92 -13.29 3.51 -5.59 -15.08 -2.43 
7.6 -30.18 -29.57 -17.13 -7.07 -14.83 -24.68 -21.28 
9.5 -35.74 -32.59 -22.44 -16.33 -23.08 -32.70 -33.66 
12.6 -31.21 -24.19 -15.20 -12.90 -19.62 -30.61 -36.48 
16.2 -18.35 -5.97 2.57 0.86 -6.60 -20.34 -31.73 
Media±DE 29.7±5.8 30.7±12.7 18.1±8.5 5.7±6 12.8±6.2 22.1±6.7 20±15.3 
 
El modelo de mejor ajuste para las hojas y las ramas (R2>90) fue un modelo cuadrático. Esto no  
significa que sea un modelo adecuado que explique el comportamiento de la biomasa de estas 
estructuras, p .ej. en el caso de la biomasa de hojas en el intervalo comprendido entre  4 y 7 cm 
de DAP,  la biomasa de hojas tendría valor negativo. Una posible explicación a este 
comportamiento de hojas y ramas puede ser que en este bosque se ha registrado una total  
defoliación por parte de L racemosa, de  febrero a abril (Sánchez-Núñez y Mancera-Pineda 
2011). Este evento  igualmente fue observado en este estudio  en los arboles muestreados, 
donde algunos estuvieron totalmente defoliados. Por lo cual, lo más conveniente para estimar la 
biomasa de las hojas en L racemosa, en los bosques de manglar de la isla de San Andrés, es 
utilizar las ecuaciones latitudinalmente más cercanas para esta estructura y que para el caso 
deberían ser las ecuaciones de Guadalupe (Imbert y Rollet 1989). 
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En general la  inexistente información entregada por los autores sobre las condiciones 
ambientales del suelo  (recursos, reguladores, hidroperíodo) impiden identificar una respuesta 
en la asignación de biomasa vs el DAP para las distintas especies   
 
Conclusión 
La desviación en las estimaciones  con las  ecuaciones desarrolladas en el presente estudio 
para R. mangle, L. racemosa y A. germinans,  comparadas  con las desarrolladas por diferentes 
investigadores en el Neotrópico, relevan la importancia de desarrollar ecuaciones sitio-
específicas. De esta forma se evita sobre o subestimaciones en el cálculo de la estimación de la 
biomasa aérea para un sitio en particular.  Sin embargo,  al presentarse un patrón latitudinal de 
aumento en la biomasa producto del incremento en el DAP. En  el caso de L. racemosa se 
podría utilizar la ecuación más cercana latitudinalmente al sitio de estudio, para estimar la 
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PRODUCCIÓN DE HOJARASCA EN BOSQUES DE MANGLAR EN UN AMBIENTE 




















En este estudio se presentan los resultados de la dinámica en la producción de hojarasca 
durante tres años (2012-2014), en bosques de manglar de franja, cuenca y tierra adentro, con 
diferente régimen hidrológico, en un ambiente carbonatado de un complejo kárstico de una 
pequeña isla oceánica del Neotrópico (isla de San Andrés). Se partió de la hipótesis que los 
cambios espaciales en la producción de hojarasca son producto del efecto de recursos, 
reguladores e hidroperíodo; y los temporales por el efecto de variables climáticas. El bosque de 
manglar tierra adentro de Smith Channel (SC) presentó la más alta producción de hojarasca 
estimada para este tipo de bosques. La segunda más alta del Neotrópico y la octava más alta 
de los diferentes tipos de bosques de manglar (21.4±0.9  Mg ha-1 a-1). Los bosques de manglar 
de franja y cuenca presentaron producciones de hojarasca elevadas (14.89±0.9 y 10.34±0.8 Mg 
ha-1a-1). Si bien los bosques de manglar de la isla de San Andrés están limitados por P, no 
determinó la  producción de hojarasca. El hidroperíodo (frecuencia y duración de la inundación) 
y los reguladores (salinidad y potencial redox)  explicaron la variación espacial en la producción  
de hojarasca. La producción de hojarasca aumentó con la disminución en la salinidad,  la 
duración de la inundación y con el aumento del potencial redox. En los bosques de franja y 
tierra adentro se presentó un patrón estacional en la producción de hojarasca definido por la 
época de lluvias, que determinó una mayor producción de hojarasca con respecto a la época 
seca. El bosque de cuenca no presentó ningún patrón estacional, pero las ráfagas de viento tipo 
tormenta (presentes en la época seca y lluviosa) sí mostraron un efecto importante en el 
aumento de la producción de hojarasca en este bosque.  
Palabras claves. Manglares, Producción de hojarasca, ambiente carbonatado, recursos, 





This study  presents  the results of the dynamics in the litterfall production for three years (2012-
2014), in mangrove fringe, basin and inland forests, with different hydrological regime, in a 
carbonated environment  of a karstic complex of  a small oceanic island in the Neotropics (San 
Andres island). I tested the hypothesis that the spatial changes in litterfall production are the 
result of the effect of resources, regulators and hydroperiod; and temporal to the effect of 
climatic variables. The inland mangrove forest from Smith Channel (SC) had the highest litterfall 
production estimated for these forests.  The second highest in the Neotropics and the highest of 
the different types of mangrove forests (21.4 ± 0.9 Mg ha-1 y-1). Fringe and basin mangrove 
forests showed high litterfall production (14.89 ± 0.9 and 10.34 ± 0.8 Mg ha-1 y-1 respectively). 
While the mangrove forests of the island of San Andres are limited by P, did not determine the 
litterfall production. The hydroperiod (frequency of inundation and flooding duration) and 
regulators (salinity and redox potential) explained the spatial variation in the litterfall production. 
Litterfall production increased with decreased salinity, flooding duration and increased redox 
potential. In the fringe and inland forests a seasonal pattern in litterfall production defined by the 
rainy season, which resulted in higher litterfall production regarding the dry season. The basin 
forest did not present any seasonal pattern, but the wind storm type (present in the dry and rainy 
seasons) but it showed an important effect in increas the litterfall production in this forest.  
 
















Los bosques de manglar constituyen  uno de los ecosistemas más productivos del planeta, 
superados únicamente por los arrecifes de coral (Duarte y Cebrián 1996). Dentro de los 
componentes de la  producción se destaca la de  hojarasca, la cual corresponde a la más alta 
entre los diferentes tipos de bosques a nivel mundial (Zhan et al. 2014). Si bien la hojarasca es 
solo una parte de la producción, ha sido ampliamente utilizada como indicador productivo de 
bosques de manglar, estimando su magnitud, transporte y utilización en las cadenas 
alimenticias (p.eje. Aké-Castillo et al. 2006, Cox y Allen 1999, Silva et al. 1998, Duke et al. 
1981, Goulter y Allaway 1979,4Christensen 1978). 
 
La alta productividad de los bosques de manglar es aportada entre un 30-50 % por la hojarasca, 
y  ofrece un gran aporte de materia orgánica para consumidores y descomponedores propios 
del bosque, así como de ecosistemas adyacentes que reciben el aporte de la exportación de los 
humedales de manglar. Se estima que un 50 % de la hojarasca se exporta, un 25 % se 
mineraliza y el 25% restante se almacena en el bosque (Adame y Lovelock  2011, Buillon et al. 
2008, Jennerjahn e Ittekkot  2002,  Twilley et al. 1997, Clough et al. 1997, Clough, 1992). 
 
En los manglares de bajas latitudes la producción de hojarasca es más alta que la observada 
en altas latitudes (Bouillon et al. 2008, Alongi 2002a, Saenger y Snedaker 1993, Twilley et al. 
1992). Sin embargo, los manglares de ambientes carbonatados independientemente de la 
latitud, presentan las menores producciones de hojarasca (Twilley 1995).  
 
De acuerdo con la clasificación de los manglares por ecotipos, propuesta por Lugo y Snedaker 
(1974) y ajustada por Cintrón et al. (1985), la producción de hojarasca disminuye de manglares 
ribereños a manglares de franja, cuenca y enanos (Coronado-Molina et al. 2102, Day et al. 
1996). No obstante, los manglares tierra adentro, reportados en varios lugares del nuevo mundo  
como en las islas de Barbuda (Stoddart et a1.1973), Little Cayman (Stoddart 1980), Inagua – 
Bahamas (Lugo 1981), en  zonas continentales de: Venezuela (Vegas 2000)  y México  (Lara-
Domínguez et al. 2005), no hacen parte de la clasificación por ecotipos. Estos bosques  se 
caracterizan  por  presentar dunas de arena que evitan el contacto del bosque con el mar de 
forma permanente y no presentan aportes de ríos o arroyos, por lo que la disponibilidad de 
agua depende de las precipitaciones  y posibles aportes de aguas subterráneas, lo cual 
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determina gradientes  o contrastes  en recursos, reguladores e hidroperíodo, factores 
ambientales que limitan la  producción (Twilley y Rivera-Monroy 2009 y 2005).  
 
Con relación a los reguladores, la salinidad es tal vez la que ejerce mayor influencia en el 
crecimiento, composición, zonación, producción y estructura de los bosques de manglar (Wang 
et al. 2011a, Alongi 2009, Jayatissa et al. 2008, Medina y Francisco  1997, Ball 1988a y b, 
Cintrón et al. 1978, Lugo y Snedaker 1974). Una relación inversa entre la salinidad y la 
producción de hojarasca ha sido determinada por diferentes autores, determinando que a 
medida que aumenta la salinidad disminuye la producción de hojarasca  (Coronado-Molina et al. 
2012, Agraz-Hernández et al. 2011, Alongi 2011, Utrera-López y Moreno-Casasola 2008, 
Sherman et al. 2003, Mckee y Faulkner 2000,  Day et al. 1996, Twilley et al. 1986).  
 
Los sulfuros al igual que la salinidad son influenciados por el hidroperíodo (Chen y Twilley 
1999), y son considerados un factor importante en la distribución de las especies de manglar 
(Nickerson y Tibodeau 1985, Thibodeau y Nickerson 1986, McKee 1993 y 1995). No obstante,  
el efecto de los sulfuros en la producción de hojarasca es prácticamente desconocido. En un 
trabajo reciente  se reportó una relación  inversa, entre la concentración de sulfuros y la 
producción de hojarasca en bosques de manglar de la Florida (Castañeda-Moya 2010).  
 
Los  bosques de manglar, pobres en nutrientes y generalmente limitados por N o P, contrastan  
con su alta productividad, que puede ser explicada por la alta eficiencia en la conservación de 
los nutrientes y su reciclaje. En ambientes con ausencia de fuentes aloctonas, la hojarasca es 
tal vez la fuente más importante de nutrientes para  los bosques de manglar (Medina et al. 
2010, Reef et al. 2010, Silva et al. 2007, Alongi et al. 2005a,  Lovelock et al. 2004, Feller et al. 
2003 a y b, Alongi 2002b, Kristensen et al. 1995, Nedwell et al. 1994). El efecto de la limitación 
de nutrientes en la producción de hojarasca ha sido reconocido en distintos bosques de 
manglar, identificándose una relación inversa entre la disponibilidad de nutrientes y la 
producción de hojarasca (Coronado-Molina et al. 2012, Castañeda-Moya 2010, Twilley et al 
1997).  
 
La estacionalidad en la producción de hojarasca por efectos del clima no es totalmente clara en 
bosques de manglar. Altas producciones han sido registradas en la época húmeda o de lluvias  
(p. ej. Querales et al. 2011, Bernini y Rezende 2010, Fonseca et al. 2006, Pico et al. 2006, 
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Zaldívar-Jiménez et al. 2004,  García-Hansen et al. 2002, Twilley et al. 1997). De igual forma en 
la época seca (p ej. López-Portillo y Ezcurra 1985, Flores- Verdugo et al. 1987), o en ambas 
épocas (p eje. Ake-Castillo et al. 2006, Day et al. 1996). Producciones de hojarasca muy altas, 
han sido relacionados con la velocidad del viento que produce un efecto mecánico en la caída 
de hojarasca, ya sea por eventos temporales (p. ej. Nortes en el Caribe), ráfagas de viento tipo 
tormenta (Adame et al. 2013) o eventos extremos como el paso de huracanes  (Castañeda-
Moya 2010,  Doyle et al.1995).  
 
El objetivo del presente estudio fue determinar la influencia de recursos, reguladores e 
hidroperíodo, en la variabilidad espacial y temporal de la producción de hojarasca en bosques 
de manglar, con diferente régimen hídrico. Para ello se seleccionaron, en un ambiente kárstico 
de una isla oceánica, - bosques influenciados por mareas (bosques de franja y cuenca) y 
bosques no influenciados (bosques tierra adentro), donde la  hidrología depende de la 
precipitación pluvial. Se partió de las siguientes hipótesis: 1. Debido a mayores temperaturas y 
déficit de presión de vapor (DPV), la producción de hojarasca es mayor en la época húmeda 
con respecto a la seca; 2. Las mayores producciones de hojarasca  están correlacionadas con 
el aumento en la velocidad promedio del viento; 3. La producción de hojarasca de los bosques 
de manglar de la isla de San Andrés  se encuentran en el rango del promedio bajo para este 
tipo de bosques en el Neotrópico; 4. La limitación de nutrientes (P en particular) unido al grado 
de estrés producido por reguladores (salinidad, sulfuros, potencial redox) e hidroperíodo 
















En el capítulo uno  se encuentra  una amplia descripción del área y los sitios de estudio.   
 
Diseño del muestreo 
 
En total se establecieron 14 Parcelas de 20 x 20 m en los bosques de manglar en febrero de 
2011. De este total, seis parcelas fueron ubicadas en el bosque tierra adentro del sitio de 
muestro SC, cinco en el bosque de franja y tres en el bosque de cuenca del PRMOP (Cap. 1. 




Para determinar la producción de hojarasca,  fueron colocadas en cada una de las parcelas de 
los bosques, cinco canastas cuadradas de 0.25 m2 (N= 70), construidas en PVC con un fondo 
de malla de 0.3 mm, ubicadas a 1 m del suelo. En cada uno de los sitios, la hojarasca fue 
colectada mensualmente durante tres años desde enero de 2012 a diciembre de 2014. El 
material colectado fue secado en horno durante 72 horas a 60 oC, y  separado en: hojas (hojas 
y estipulas), estructuras florales (flores, frutos, propágalos), madera fina (<2 cm diámetro) y 
restos (fragmentos no identificables de estructuras ni especies). El material fue  pesado con una 
balanza semi-analítica (Ohaus scout pro con precisión de 0.01 g). Los resultados fueron 




Los datos de temperatura, precipitación y velocidad del viento promedio mensual para el 
periodo 2012-2014, fueron obtenidos de la estación meteorológica del instituto de meteorología 
y estudios ambientales (IDEAM) del aeropuerto Gustavo Rojas Pinilla  (cod 17015010) de la isla 
de San Andrés, ubicada a 2.5 km del PRMOP y  a 9.5 km de SC. La temperatura máxima diaria 
y la humedad relativa fueron utilizadas para calcular el déficit de presión de vapor (DPV,  





Para determinar la estructura de los bosques de manglar, en cada una de las parcelas entre 
febrero y marzo de 2012, se marcaron todos los arboles con diámetro a la altura del pecho 
(DAP) >2.5 cm. Se midió su altura y el DAP (1.3 m). R. mangle fue medido a 30 cm  por encima 
de la última raíz que sale del tronco principal. La altura fue medida con  una vara métrica en las 
parcelas de los bosques de franja y cuenca del  PRMOP, y en el bosque tierra adentro de  
Smith Channel  se utilizó un clinómetro (Suunto Tándem 360 PC). Debido a la baja densidad de 
árboles por parcela en el bosque tierra adentro de SC ( 10 árboles en 400m2) y para tener una 
mejor estimación de la estructura del bosque se hicieron tres transectos de 600 m lineales cada 
uno, utilizando cada 20 m la técnica de punto medio centrado (Cottam y Curtis 1956). A partir 
de estos registros se determinó la composición de especies, la densidad de árboles (árboles ha-
1), el área basal (m2 ha-1) y el valor de importancia VI (Cintrón y Schaeffer-Novelli 1984).  
 
 
Otra información utilizada   
 
Propiedades del suelo como N, P, N:P, sulfuros, potencial redox, salinidad e hidroperíodo, son 
descritos en detalle en el capítulo 1. Adicionalmente se adicionan los datos de salinidad 
intersticial tomados durante el año el año 2012 y los datos de 2014 de febrero y marzo (época 




Para determinar la existencia de diferencias significativas temporales y espaciales en la 
producción total de hojarasca y de las diferentes estructuras entre los bosques (las hojas se 
separaron de las estipulas para estos análisis),  se realizó una ANDEVA de medidas repetidas 
con los bosques y épocas climáticas como factores fijos y  los años como medida repetida. Para 
determinar si existen diferencias  en la salinidad promedio total entre los bosques (2012-2014)  
se utilizó la prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis. 
  
Se realizaron comparaciones por pares utilizado el test de  diferencia mínima significativa de 
Fisher (LSD) cuando se presentaron diferencias significativas  (P <0,05) en los  ANDEVAS, 
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dentro de un efecto principal o en la interacción y en las no paramétricas se utilizó la prueba de 
Mann Whitney para verificar las diferencias interanuales en cada uno de los bosques. 
 
En las ANDEVAS se verificó la normalidad con los gráficos de probabilidad y test de 
Kolmogorov-Smirnov,  para verificar el supuesto de esfericidad en las de medidas repetidas se 
utilizó el test de Mauchly (1940). Los datos fueron transformados a raíz cuarta.   
  
Para todos los análisis estadísticos  fue utilizado un nivel de significancia de α<0.05. Todos los 
resultados presentados son la media ± 1 error estándar (EE).  
 
Análisis de correlación producto momento de Pearsons fueron realizados entre los valores 
medios mensuales de: precipitación, temperatura, velocidad promedio y máxima del viento  y la 
VPD  con la producción  de hojarasca en cada uno de los bosques durante los  tres años de 
estudio y con la salinidad intersticial promedio mensual de 2012 y 2013. 
Los análisis fueron realizados con el software XLSTAT (XLSTAT 2013- demo gratis) y SPSS 
versión 21 (IBM 2012). Para todos los análisis estadísticos  fue utilizado un nivel de significancia 





















Producción de hojarasca 
La producción promedio de hojarasca presento diferencias significativas entre los tres bosques 
siendo la más elevada la estimada en el bosque tierra adentro (5.85±0.25 g m-2d-1) seguido por 
el bosque de franja (4.08±0.21 g m-2d-1)  y el bosque de cuenca (2.96±0.2 g m-2d-1,  P < 0.05, 
Tabla. 3.1). Los bosques de cuenca y franja no presentaron diferencias interanuales 
significativas en la producción total, mientras que en el bosque tierra adentro si se presentaron 
en 2012 con respecto a los otros dos años por la alta producción de estos años (p< 0.05; Fig. 
3.1.a. y Anexo. 3. A y B).  
 
Tabla 3.1. Resultados estadísticos de cada uno de los componentes de la producción diaria de 
hojarasca  en los tres bosques (gl=2) durante dos épocas climáticas (gl=1) y la interacción 
bosque x época. E. Florales = estructuras florales: flores, frutos y propágulos. Media (g m-2d-1) ± 
1 EE  seguida de letras minúsculas similares significa diferencias significativas   α <0.05   
Variables  Fuente                     
 
 




F p Media± 1EE F p Media± 1EE F p 
  






E. Florales 148.22 *** 0.33±0.06a 0.93±0.10b 1.55±0.11c 179.6 *** 0.55±0.06a 1.32±0.11b 13.5 *** 
Hojas 155.89 *** 2.24±0.14a 2.57±0.10b 3.38±0.13c 11.6 *** 2.72±0.12a 2.74±0.12b 16.5 *** 
Estipulas 132.99 *** 0.03±0.002a 0.29±0.01b 0.38±0.01c 58.2 *** 0.20±0.02a 0.27±0.02b 3.3 * 
Madera 14.22 *** 0.32±0.05a 0.23±0.02b 0.41±0.05c 4.8 * 0.26±0.04a 0.38±0.04b 6.5 ** 
Restos 33.07 *** 0.03±0,006a 0.04±0.006b 0.10±0.01c 13.9 *** 0.04±0.01a 0.06±0.007b 11.4 *** 
Total 313.09 *** 2.96±0.2a 4.08±0.21b 5.85±0.25c 34.5 *** 3.79±0.18a 4.79±0.26b 34.5 *** 
*P <  0.05;  **P < 0.01;  ***P < 0.001 
 
La hojarasca presentó diferencias significativas temporalmente en el bosque tierra adentro y de 
franja  siendo más elevada la producción en la época húmeda con respecto a la época seca (p< 
0.05; Fig. 3.1a). El bosque tierra adentro se caracterizó por el aumento en la producción de 
hojarasca iniciada la época de lluvias, registrándose siempre en junio y julio de cada año las 
más altas producciones (Fig. 3.2), el bosque de franja presento un patrón similar para los dos 
primeros años de estudio, en el 2014 los meses de mayor precipitación (Septiembre, Octubre y 
Noviembre) se caracterizaron por las producciones más elevadas (Fig. 3.2). En el bosque de 
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cuenca no se presentaron diferencias significativas entre las épocas (P < 0.05; Fig. 3.2.b), 
aunque la producción en la época húmeda (3.2±0.40 g m-2d-1) fue ligeramente mayor con 





Figura 3.1. Producción promedio de hojarasca ± 1EE a) periodo interanual 2012 a 2014 y b) durante la 
época seca y húmeda en g m-2 d-1 en los bosques de manglar de cuenca, franja y tierra adentro en la isla 
de San Andrés  Colombia, las letras minúsculas diferentes, denotan diferencias significativas (p<0.05)  en 
la producción.  
 
Todos los componentes de la hojarasca; hojas, estípulas, madera, estructuras florales (flores, 
frutos,  y propágulos) y los restos o misceláneos (fragmentos de estructuras no identificables 
por especies) fueron significativamente diferentes entre los bosques y siempre su aporte fue 
mayor en el bosque  tierra adentro>franja>cuenca, solo los restos de madera fueron mayores 
en el de cuenca que en la franja pero menores que en el bosque tierra adentro.  De igual forma 
siempre fue mayor el aporte de cada uno de los componentes  de la hojarasca en la época 







































































Fig. 3.2. Producción diaria mensual (g m-2d-1) de los componentes de la hojarasca: hojas, estructuras 
florales, madera y restos en los bosques de franja, cuenca y tierra adentro en la isla de San Andrés 
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La contribución de R. mangle a la producción de hojarasca fue alta  en el bosque tierra adentro 
(88%) y de franja (81%) y muy baja en la cuenca (12%), mientras que A. germinans contribuyo 
con 67% a la producción de hojarasca en la cuenca y menos de 1% en la franja. Por su parte L. 
racemosa contribuyó con 5% de la producción de hojarasca en el bosque tierra adentro,  un 7% 
en el bosque de  cuenca y un 11% en la franja (Anexo  3. B). El aporte de las especies está 
reflejando la estructura de los bosques y su valor de importancia.  
 
Las hojas aportaron  en  general algo más del  70% de la producción total con un  77% en el 
bosque de cuenca, un 70% en la franja  y 65% en el bosque tierra adentro. Mientras el aporte 
de las estructuras florales fue de 20% y  tuvieron su mayor aporte en el bosque tierra adentro 
(27%) seguido por el  de franja (23%) y el menor aporte  fue en el bosque de cuenca (11%).  La 
madera aportó en general  8% a la hojarasca en los bosques, presentándose el mayor aporte 
en el bosque de cuenca (11%) y el menor en el de franja 6% (Anexo 3. B). 
 
Variables climáticas y salinidad intersticial 
 
En la figura 3.3 se puede observar el comportamiento de las variables climáticas en el periodo 
comprendido entre 2012 y 2014. De enero a abril se presentaron las más bajas precipitaciones 
(<300 mm acumulados), con temperaturas ligeramente bajas (25.5±0.04 °C) con respecto a la 
temperatura media (27.7± 0.05). El déficit de presión de vapor del aire siempre fue más alto 
durante la época seca (1.61±0.05 KPa) que en la época de lluvias (1.38 ±0.04 KPa). La 
velocidad promedio del viento no superó los  32 Km h-1, pero se presentaron ráfagas de 
tormenta (velocidad del viento >55 km h-1) tanto en la época seca como en la húmeda del 2012 
y 2013, en 2014 no se presentaron estas ráfagas (Fig. 4.3 d.)  
 
La velocidad máxima del viento solamente estuvo correlacionada con la producción  de 
hojarasca mensual en el bosque de cuenca (Tabla 3.2), mientras que la DPV se correlacionó 
con la producción de hojarasca  de los bosques de franja y tierra adentro. La precipitación y la 
velocidad del viento promedio no guardaron ninguna correlación con la producción de hojarasca 
de ninguno de los bosques. La salinidad intersticial y la temperatura se correlacionaron con la 












Figura 3.3. Variables climáticas en el periodo 2012-2014 a. Precipitación promedio mensual B. Promedio 
mensual de la temperatura mínima (•),  máxima (•) y promedio (o)  C. Presión del vapor del aire, las 
barras de error son la media±1 EE. D. Velocidad del viento promedio (o), velocidad promedio máxima 













































































Tabla 3.2. Resultados de las correlaciones entre la producción mensual de hojarasca con la 
velocidad promedio del viento (Vv Prom.) y la velocidad máxima (Vv max), precipitación (P), 
déficit mensual de presión de vapor (DPV), salinidad intersticial y Temperatura (T) mensuales. 
Correlaciones significativas * =P <0.05.  
Producción de hojarasca 














 Cuenca 0.003 -0.096 0,384* 0.291 -0.056 -0.297 
 Franja 0.423* 0.117 0.284 0.221 -0.548* 0.624* 
 Tierra adentro 0.491* 0.032 0.157 0.302 -0.513* 0.725* 
 
La salinidad intersticial tuvo un incremento interanual fuerte en el bosque tierra adentro, 
mientras que en los bosques franja y cuenca aumento del 2012 al 2013, el 2014 fue 
significativamente igual al  2013 (Tabla 3.3). En los tres bosques la salinidad siempre fue más 
alta en la época húmeda con respecto a la seca durante los tres años de la investigación (Fig. 
3.4). Se presentaron diferencias significativas (P < 0.05) entre las épocas seca y húmedas en 
los tres bosques en los tres años exceptuando el  2013 en el bosque de franja  (Fig. 3.4).  
 
Tabla 3.3. Valores promedio de salinidad ± 1EE en los bosques de cuenca, franja y tierra 
adentro. Las letras minúsculas indican diferencias significativas: entre bosques (mayúsculas) y 
entre años por bosque (minúsculas), de la prueba por pares de Mann-Whitney no paramétrica 
(p>0.05).  
Año Salinidad (UPS) 
 
Tierra adentro Franja Cuenca 
2012 5.6±0.2a 33±0.4d 53.1±0.9f 
2013 10.9±0.3b 39.2±0.2e 64.4±0.5g 
2014 14±0.6c 39±0.3e 65.1±0.9g 
















Figura 3.4. Salinidad intersticial promedio ± 1EE en UPS en las épocas seca y húmeda en los  bosques 
de manglar de la isla de San Andrés: tierra adentro, de franja y de cuenca. Las letras minúsculas indican 
diferencias significativas entre épocas en cada uno de los años por bosque, de la prueba por pares de 
























































































Los tres bosques presentaron diferencias en la altura, densidad y área basal (Tabla. 3.4). El 
bosque tierra adentro se caracterizó por su  mayor  altura promedio (21.7 ±0.7 m) y área basal 
(37.8 m) y menor densidad (404±26 árboles ha-1) con R. mangle como la especie más 
importante (IVI=78), mientras el bosque de cuenca presento la más baja densidad (2550± 
árboles ha-1) un altura promedio de 7.6±0.2 m y un área basal  de (20.7±0.7 m2ha-1 siendo A. 
germinans la especie más importante (IVI=76). De otra parte, el bosque de franja presento la 
menor altura (6.6±0.1 m2ha-1) y área basal (17.8 m2ha-1) con R. mangle como la especie más 
importante (IVI=63) seguida de L. racemosa con la mayor importancia estimada con respecto a 
los otros bosques (IVI=29)  
 
 
Tabla. 3.4. Características estructurales de bosques de manglar de cuenca, franja y  tierra 
adentro en la isla de San Andrés.  Media ±1EE 
Atributos estructurales Cuenca Franja Tierra adentro 
Altura (m) 7.6±0.2 6.6±0.1 21.7±0.7 
Densidad  (árboles ha-1) ≥2.5 cm 2550±71 3655±133 404±26 
Área basal (m2 ha-1) 20.7±0.7 17.8±0.2 37.8±2.5 
Indice de Valor de importancia (IVI) 
   R. mangle 12 63 78 
A. germinans 76 8 - 
L. racemosa 12 29 18 
















En las últimas décadas una cantidad considerable de información de la producción de hojarasca  
en el mundo ha sido generada. La producción de  hojarasca en  bosques de manglar a nivel 
global es de 9.24±0.27 Mg ha-1a-1 (revisión a partir de 325 registros). Los bosques de manglar 
presentan la más alta producción  de hojarasca con respecto a cualquier otro tipo de bosque del 
planeta, seguidos por los bosques húmedos tropicales con 8.61 Mg ha-1a-1   (Zahn et al. 2014, 
Chave et al 2010).  
 
En el Neotrópico diferentes autores plantean que hay una mayor producción en los bosques 
ribereños>franja>cuenca>enanos (Coronado-Molina et al. 2102, Zaldivar-Jiménez et al. 2004, 
Castañeda-Moya 2010, Twilley et al. 1997, Day et al. 1996). Los resultados de esta 
investigación amplían esta propuesta, al incluir los bosques tierra adentro, dando como 
resultado una mayor producción en los bosques tierra 
adentro>ribereños>franja>cuenca>enano. Los bosques enanos son los menos productivos  
(2.23±0.41 Mg ha-1 a-1), aumentando la producción en los bosques de cuenca (7.01±0.47 Mg ha-
1 a-1),  franja (10.48±0.56 Mg h-1 a-1), ribereños  (11.4 ± 2.02 Mg ha-1 a-1) y en el bosque tierra 
adentro (13.8 ±8.2 Mg ha-1 a-1). Como resultado el  bosque tierra adentro es el más productivo 
(Fig. 3.5). No obstante, solo se cuenta con dos estimaciones en este tipo de bosque (Anexo 
3.C). De igual forma los resultados de la presente investigación y la revisión de 145 registros de 
producción de hojarasca en el Neotrópico amplían los rangos de producción en los diferentes 
tipos fisiográficos (Coronado-Molina et al. 2012, Twilley et al. 1986). El rango de producción de 
los bosques enanos es el más bajo (0.34  a 5.9 Mg h-2 a-1), aumentando en los bosques de 
cuenca  de 1.77 a 12.63 Mg h-2 a-1, en los bosques de  franja de 1.75 a 27.34 Mg ha-1 a-1, en los 
bosques ribereños  de 6.47 a 16.5 Mg ha-1 a-1 y en los  bosques tierra adentro (6.16 a 21.35 Mg 
ha-1 a-1).  
 
A partir  de 325 registros de producción de hojarasca alrededor del planeta  (Anexos 3 C y D), 
no se evidencia una tendencia al aumento de la producción de hojarasca con la disminución de 
la latitud. La producción de hojarasca en los bosques de manglar a nivel global solo fue  
significativamente menor a partir de los 30° de latitud  (5±0.41 Mg ha-1a-1). Los rangos de los  0° 
a 30° no presentan diferencias significativa en la producción de hojarasca: entre 0°-10°  es de 
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9.9±0.49 Mg ha-1a-1, entre 10°-20° es  9.6±0.47 Mg ha-1a-1  y en latitudes entre 20°-30° es 
9.7±0.48 Mg ha-1a-1 (Fig. 3.6). Este patrón es similar al registrado por Bouillon et al. (2008) y 
contrasta con las revisiones de Alongi (2002a) y Twilley et al. (1992). No es de extrañar dado el 
número reducido de registros con que contaban los autores.  La información ampliada, muestra 
que  no existe una correlación entre la disminución de la producción de hojarasca en los 
bosques de manglar con un aumento en latitud (Fig. 3.7) como  lo sugieren algunos  autores 
(Saenger y Snedaker 1993).  
  




) en el Neotrópico, en bosques de manglar 
enanos (n=12), de cuenca(n =36), de franja (n=58), ribereños (n=33) y tierra adentro (n=2). Las barras 
indican los intervalos de confianza al 0.95.  
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Figura 3.6. Diagrama de cajas de la producción hojarasca agrupada por rangos latitudinales al sur o al 
norte (n= 325), la líneas de la cajas representan el percentil 50 (= mediana) los círculos representan los 


















































































Figura 3.7. Diagrama de dispersión de los datos de la producción de hojarasca en bosques de manglar  a 
diferentes latitudes (n=317).  Los parámetros del modelo de regresión son incluidos en la gráfica. 
   
El efecto latitudinal en la producción de hojarasca está presente cuando se superan los 30° de 
latitud (N o S). Coronado-Molina et al. (2012) sugieren que las diferencias latitudinales en la 
producción  de hojarasca son efecto de las bajas temperaturas y eventos de congelamiento, por 
efecto del acercamiento a los límites de tolerancia de los manglares. Corresponde a la posición 
de la isoterma de los 20°C del agua de mar en invierno (Duke et al. 1998). La disminución en la 
temperatura en las plantas afecta la velocidad de las reacciones, menos energía metabólica 
está disponible, disminuye la toma de agua y nutrientes, la biosíntesis baja y el crecimiento se 
reduce; el daño no es tan severo si la exposición es baja y gradual, pero si el cambio es brusco 
–shock térmico- las probabilidades de daño aumentan considerablemente pudiendo causar la 
muerte  (Taiz y Zieger 2002, Larcher 2001). Esto es debido a varios factores: 1. Las 
propiedades de la membrana celular cambian, aumentando su rigidez, lo que produce inhibición 
de la fotosíntesis, baja retraslocación de carbohidratos, disminución en la respiración, e 
inhibición de la síntesis de proteínas.  2. Se produce deshidratación del protoplasto, por 
formación de cristales de hielo que puede producir la muerte celular. 3. A nivel de tejidos se 
puede producir embolismo, dando lugar a deshidratación de la planta (Taiz y Sieger 2002,  
Larcher 2001). En manglares la información es escasa con respecto a estas respuestas 
fisiológicas. Sin embargo, existen algunas evidencias, P. eje. la reabsorción de nutrientes (N y 
P) de las hojas se reduce drásticamente (Wang et al. 2011b, Ellis et al. 2006). De igual forma 
y = -0.1264x + 11.59
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disminuye la tasa fotosintética y la conductancia estomática  (Yang et al. 1999 en Wang et al. 
2011b, Kao et al. 2004) y cambia la composición de los ácidos lipídicos (Norman et al. 1984). 
No es extraño este comportamiento de la producción con respecto a la latitud antes de los 30°.  
Debemos tener en cuenta que existe otros factores que influencian la producción de hojarasca 
en los manglares; P. eje la salinidad (P. eje. Coronado-Molina et al. 2012, Agraz Hernández et 
al. 2011, Alongi 2011, Utrera-López y Moreno-Casasola 2008); los nutrientes (p. eje. Adame et 
al. 2013, Coronado-Molina et al. 2012, Castañeda-Moya 2010). 
 
La producción de hojarasca en los bosques de cuenca y franja estudiados, corresponde a 
valores altos de producción para estos tipos fisiográficos en el Neotrópico (Anexo 3. C). La 
producción de hojarasca en el bosque de cuenca de la ISA fue ligeramente inferior a las 
máximas registradas en México y República Dominicana (Agraz-Hernández et al. 2011, Aké-
Castillo et al. 2006, Ramírez 1987 en Castañeda-Moya 2010 y Sherman et al. 2003), y superior 
a las reportadas en USA,  México, Belice, Puerto Rico y Colombia (p eje. Coronado-Molina et al. 
2012, Agraz-Hernández et al. 2011, Rodríguez- Ramírez et al. 2004, Mckee y Faulkner 2000, 
Twilley et al. 1986, Pool et al. 1975). La producción de hojarasca en el bosque de franja fue  
inferior a la reportada para algunos sitios de USA, México, Martinica y la Guyana Francesa (p 
eje. Agraz-Hernández et al. 2011, Sánchez-Andrés et al. 2010, Zaldivar-Jiménez et al. 2004, 
Imbert y Menard 1997, Chale 1996 ), y superior a las reportadas en bosques de franja de USA, 
México, Belice, Puerto Rico, República Dominicana, Guadalupe, Martinica, Colombia, Tobago, 
Venezuela y Brasil ( p eje. Adame et al. 2013, Castañeda-Moya et al 2013, Coronado-Molina et 
al. 2012, Agraz-Hernández et al. 2011, Mckee et al. 2007, Silva et al 2007,  Juman 2005, 
Arreola-Lizárraga et al. 2004, Sherman et al. 2003, Barreiro-Güemes 1999, Silva et al. 1998,  
Imbert y Rollet 1989, Pool et al. 1975).  
 
La producción de hojarasca del bosque tierra adentro de la ISA es la octava más alta registrada 
en los bosques de manglar del planeta. Esta producción solamente es superada en el 
Neotrópico en un bosque de franja de México y en el viejo mundo en Australia, Hawái y Kenia 
(Agraz-Hernández et al. 2011, Alongi 2005b, Cox y Allen 1999, Gwada y Kairo 2000), en 
algunos de estos sitios no se identifica claramente el tipo fisiográfico de bosque, los cuales 
definitivamente no son del tipo tierra adentro (Anexo 3. C y D).  El único reporte de producción 
de hojarasca en un  bosque tierra adentro (que no tienen conexión superficial con el mar en 
ningún momento) corresponde a un boque de manglar en Puerto Morelos- México (Adame et al. 
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2013). Sin embargo,  los autores lo clasifican como un bosque de cuenca de acuerdo con la 
clasificación de Lugo y Snedaker (1974).  
 
La producción de hojarasca en los boques de manglar de la ISA disminuyo con el aumento de 
la salinidad (85%, Fig. 3.8). Esta relación inversa de la producción de hojarasca con la salinidad 
ya ha sido identificada en diferentes bosques de manglar (Coronado-Molina et al. 2012, Agraz 
Hernández et al. 2011, Alongi 2011, Utrera-López y Moreno-Casasola 2008, Sherman et al. 
2003,  Mckee y Faulkner 2000, Day et al. 1996, Twilley et al. 1986).  
 
 
Fig. 3.8. Relación de la producción de hojarasca (peso seco Mg ha-1 a-1), con la salinidad intersticial 
(UPS). Los parámetros del modelo de regresión son incluidos en la gráfica. 
 
La variación espacial en la salinidad en los bosques de manglares estudiados está influenciada 
por el hidroperíodo (frecuencia y duración de inundación). Una mayor frecuencia de inundación 
con  bajo número de mareas en el bosque de cuenca  promueve una mayor evaporación y una 
alta salinidad. En el bosque de franja se presenta una mayor frecuencia de inundación con una 
menor duración de la inundación (Cap. 1. Tabla. 1.7). Esto es similar a lo reportado en previas 
investigaciones en las que las condiciones hidroedáficas son las que determinan la salinidad en 
los bosques de manglar (Naidoo 2006 y 2010, Naidoo et al. 2011). En el bosque tierra adentro 
la salinidad responde a cinco hipótesis sugeridas a verificación: 1. La salinidad del bosque es 
efecto de la cuña salina.  2. La salinidad de este bosque es producto de la acumulación de 
sales en el suelo. La ISA estaba  +8m sobre el nivel del mar (pleistoceno III, Díaz et al. 1996), 
y = -0.191x + 22.992
























Tierra adentro (•), cuenca (+), franja (*)   
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con su progresión al nivel actual quedaron depósitos de sal en estos formaciones.  Esto es 
similar a lo sugerido por Lara-Domínguez et al. (2005) para bosques tierra adentro de la 
península de Yucatán en Quintana Roo México. 3. La sal del suelo proviene de la acumulación 
de la bruma salina (Stodart et al. 1973). 4. La salinidad del bosque se pudo producir por una 
brecha que en determinado momento se presenta  en la duna de protección del bosque y se 
produce una entrada de agua de mar (Cintrón et al. 1978). 5. La salinidad de este bosque 
puede ser provocada por el desbordamiento del mar y  eventos catastróficos como huracanes, 
promueven la acumulación de agua de mar en determinado momento. En estas hipótesis la 
dilución de la sal se produce por efecto del agua dulce de precipitación.  
 
Las masas de agua intersticiales de los bosques de manglar de la ISA presentan  rangos de 
variación significativa -son poiquilohalinas- (Dhal 1956, Por 1972) y determinan un patrón en la 
producción de hojarasca (Fig. 3.9). El bosque tierra adentro con aguas (intersticiales) 
mesohalinas (salinidad 10.1±0.4 UPS) tiene la  mayor   producción de hojarasca, seguida por el 
bosque con aguas mixoeuhalinas (franja, salinidad 37±0.3 UPS) y la producción más baja en el 
bosque con aguas  metahalinas  (cuenca, salinidad 61±0.7 UPS).   
 
Figura 3.9. Modelo de producción de la hojarasca en bosques de manglar de LA ISA  con respecto a la 
salinidad del  agua intersticial. 
 
 
La producción en los bosques de manglar está limitada por la disponibilidad de nutrientes. En 
ambientes carbonatados el P es el principal limitante de la producción (Feller 1995, Feller et al. 




















Masa de agua intersticial
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Sin embargo, la producción hojarasca no está relacionada con la limitación de nutrientes en el 
suelo de los bosques de manglar de la ISA. Esto contrasta con el aumento de la producción de 
hojarasca y su relación directa con la disponibilidad nutrientes en el suelo (P), registrado por 
diferentes autores en el Neotrópico en USA, México y Ecuador  (Adame et al. 2013, Coronado-
Molina et al. 2012, Castañeda moya 2010, Twilley et al. 1997).  
 
La  producción de hojarasca en los bosques de manglar de la ISA disminuyo con el aumento en 
la duración de la inundación (Fig. 3.10) está acorde con estas respuestas fisiológicas. Sin 
embargo, no se posee información que permita contrastar el efecto del hidroperíodo en la 
producción de hojarasca. Diferentes respuestas fisiológicas a la inundación son conocidas en 
plántulas de manglar en condiciones de laboratorio. Las respuestas fisiológicas por parte de las 
hojas de manglar, principal componente de la producción aérea (70% de la hojarasca), son 
diversas. Cuando la inundación es prolongada aumenta el cierra estomatal, declinan la 
absorción de agua, las tasas de transpiración y de fotosíntesis  y se produce una disminución 
en la biomasa y el área de las hojas  (Krauss et al 2006, Chen et al. 2005, Ye et al. 2003, 
Naidoo et al 1997,  Pezeshki et al. 1997,  Ellison y Farnsworth, 1997).  
 
La producción de hojarasca tiende a disminuir con la disminución del Eh (Fig. 3.11). Esto puede 
ser causado por el  aumento de actividad fotosintética, que resulta en una ganancia de carbono 
e incremento de la biomasa, por efecto del aumento del potencial redox (Pezeschki et al. 1997). 














) con a) la duración de la 
inundación (h a-1) y b) Frecuencia de inundación (N mareas). Los parámetros de los modelos  de 










con  el potencial redox. Los parámetros de los modelos  de regresión son incluidos en cada gráfica. 
y = 0.0007x2 - 0.219x + 27.52
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La producción  de hojarasca en los bosques de manglar de la ISA es mayor  durante la época 
húmeda. Esto es similar  a lo reportado  en  Brasil, Costa Rica, Colombia, Ecuador y México 
(Querales et al. 2011, Bernini y Rezende 2010, Sánchez- Andrés et al. 2010, Fonseca et al. 
2006,  Pico et al. 2006, García-Hansen et al. 2002, Zaldívar-Jiménez et al. 2004, Arreola-
Lizárraga et al. 2004,  Navarrete y Oliva 2002, Twilley et al. 1997, Day et al. 1987).  Durante la 
época húmeda las precipitaciones aumentan de manera considerable (Fig. 1.5). El aumento en 
la precipitación durante la época húmeda está estrechamente relacionada con la disminución de 
la salinidad por efecto de la dilución en el agua superficial (Sobrado y Ewe 2006). Sin embargo, 
la precipitación no afecta de la misma forma la salinidad intersticial. La salinidad intersticial 
aumenta en la época húmeda con respecto a la época seca (Sobrado y Ewe 2006). Esto fue 
verificado en la presente investigación donde el efecto fue un aumento ligero en la salinidad, en 
la época  húmeda,  significativamente diferente a la época seca. Por lo que el aumento en la   
producción de hojarasca sería  una respuesta al aumento de la salinidad intersticial en la época 
húmeda. Se produce una mayor abscisión de hojas,  estipulas para producir  hojas jóvenes que 
son más eficientes fotosintetizando (Suarez y Medina 2005, Suarez 2003, Kisukawa 1991). Esto 
se pudo verificar  en el presente estudio, al observar como la producción de hojas y estipulas 
fue mayor en la época húmeda. Este comportamiento es similar al registrado en bosques de 
manglar de USA, Australia y Nueva Guinea  (Coronado-Molina et al. 2012, Leach y Burgin 
1985, Duke et al. 1984, Williams et al. 1981). La producción de estipulas está estrechamente 
relacionada con la producción de nuevas hojas, ya que unos pocos días después de la caída de 
las estipulas se produce la aparición de nuevas hojas (Gill y Tomlinson 1971, Duke et al. 1984). 
Esto responde a la necesidad de aumentar la tasa fotosintética y la exclusión de sal, siendo los 
costos metabólicos de esta pérdida de hojas más rentable que mantenerlas (Kisukawa y 
Lechowiz 2011, Suarez y Medina 2005).  
 
El aumento en la temperatura produce incrementos en la producción de hojarasca. La 
temperatura promedio mensual presentó en los bosques de franja y tierra adentro presento una 
alta correlación  con la producción de hojarasca. Eo es similar a lo registrado en diferentes 
bosques de manglar (Sánchez-Andrés et al. 2010, Chen et al. 2009, Tam et al.  1998 y  Lu y 
Lyn 1990).  Este aumento en la producción puede estar relacionado con la ganancia de carbono 
por el aumento de la actividad fotosintética cuando la temperatura es cercana a los  30 °C (Ball 
et al. 1998).  
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Por lo tanto, era de esperarse una respuesta  similar de la producción de hojarasca en los 
bosques de franja y tierra adentro por efecto del DPV ya que esta depende de la temperatura y 
la humedad relativa, disminuyendo la producción con un aumento en el DPV (época seca), 
como una consecuencia de una menor ganancia de carbono, producto de la disminución en la 
conductancia estomatal y la actividad fotosintética  (Ball y Farquhar 1984, Clough y Sim, 1989). 
 
La velocidad máxima del viento esta correlacionada con la producción de hojarasca en el 
bosque de cuenca. La importancia de esta variable en el aumento de la producción de 
hojarasca en bosques de cuenca dominados por mangles del genero Avicennia ya ha sido 
identificada por diferentes autores  (Farooki et al. 2012, Rodríguez-Ramírez et al 2004, Mackey 
y Smail 1995, Woodrofe 1985). La ocurrencia de ráfagas de tormenta (≥55 km h-1 Fig. 3.2 
cuenca y 3.3 b) produjeron un incremento en  la producción promedio de hojarasca de casi tres 
veces de la media mensual. Esto es  similar a lo registrado  en México (Adame et al. 2013), 
donde la producción  de hojarasca aumento en casi un 50% después del paso de ráfagas de 
tormenta. Este patrón de caída de hojarasca indica que A. germinans es más susceptible a la 
acción mecánica del viento, producida por vientos de tormenta. Mientras que la producción de 
hojarasca  en los bosques de franja y tierra adentro (dominados por R. mangle y en menor 
proporción L. racemosa), no se ve afectada por ráfagas de tormenta. Son vientos mucho más 
fuertes, como los huracanados, los que  influencian la biomasa y producción de hojarasca en 
bosques de manglar de franja y ribereños  (Castañeda-Moya  et al. 2013, Barreiro- Güemes 
















El bosque de manglar tierra adentro de SC presenta la más alta producción estimada para este 
tipo de bosques. La segunda más alta del Neotrópico y la octava más alta de los diferentes 
tipos de bosques de manglar del planeta. Los bosques de manglar de franja y cuenca  
presentan producciones de hojarasca elevadas con respecto a los bosques del Neotrópico y del 
Viejo mundo, pero menor que en los bosques tierra adentro.  
Diferencias en la producción de hojarasca a nivel latitudinal en los bosques de manglar solo se 
hacen evidentes y significativas cuando se superan los 30° de latitud Norte o Sur. La producción 
de hojarasca disminuye al superar los 30° de latitud  por efecto de la cercanía límite de 
tolerancia térmica  de distribución de los manglares. 
La interacción de recursos, reguladores (salinidad, redox) e hidroperíodo determina los patrones 
espaciales en la producción de hojarasca en los bosques de manglar de la ISA. La limitación de 
P no determinó la producción de hojarasca en los bosques estudiados. La producción de 
hojarasca aumentó con la disminución en la salinidad y la duración de la inundación. Las 
producciones más bajas se presentaron en los bosques con el potencial redox más bajo  
En los bosques de franja y tierra adentro (dominados por  R. mangle seguido de L. racemosa) la 
producción de hojarasca fue mayor durante la época húmeda, caracterizada por un disminución 
en el DPV y aumento de la temperatura, que determina una mayor producción de hojarasca con 
respecto a la época seca.  
La producción de hojarasca en el bosque de cuenca no presentó ningún patrón temporal. Sin 
embargo las ráfagas de viento tipo tormenta (presentes en la época seca y lluviosa) tienen un 
efecto importante en el aumento de la producción de hojarasca en este bosque (dominado por 
A. germinans) 
La ISA está limitada por nutrientes (P) y carece de aportes alóctonos de nutrientes y 
sedimentos. Es la producción de hojarasca de los manglares de franja y cuenca del PRMPO tal 
vez la principal fuente de nutrientes y materia orgánica partículada a los sistemas adyacentes, 
regulando su fertilidad. Las altas producciones de hojarasca registradas en los bosques 
estudiados, relevan la importancia de su manejo, preservación y estudio. En los bosques tierra 
adentro la tasa de exportación de hojarasca es desconocida (talvez no supere el 10%). No hay 
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exportación de hojarasca vía régimen mareal y no están presente herbívoros importantes (P. 
eje, cangrejos) reconocidos por participar en los procesos de exportación de hojarasca. Sin 
embargo, el almacenamiento y mineralización de la hojarasca, pueden llegar a ser más alto que 
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Anexo 3.A. Producción de Hojas (H), Estructuras Florales (EF), Madera (M) y Restos (R) en g m-2d-1, colectada de 2012 a 2014 
en los bosques de Franja y Cuenca del PRMOP  y en el bosque Tierra adentro de Smith Channel de la isla de San Andrés.   
Bosque Cuenca 
    
Franja 
    
Tierra 
adentro 
    
Año H EF M R Total H EF M R Total H EF M R Total 
2012 2.24±0.22 0.48±0.14 0.28±0.09 0.01±0.01 3.02±0.18 2.74±0.19 0.94±0.18 0.20±0.04 0.02±0.00 3.90±0.20 3.55±0.27 1.48±0.22 0.39±0.12 0.10±0.03 5.54±0.31 
2013 2.44±0.33 0.16±0.03 0.36±0.09 0.04±0.04 3.00±0.43 2.85±0.20 0.76±0.17 0.28±0.06 0.07±0.01 3.94±0.20 3.92±0.25 1.42±0.20 0.44±0.09 0.13±0.02 5.91±0.23 
2014 2.12±0.16 0.36±0.10 0.33±0.11 0.03±0.01 2.85±0.16 3.01±0.20 1.11±0.22 0.23±0.04 0.02±0.00 4.35±0.23 3.85±0.21 1.76±0.16 0.40±0.07 0.08±0.02 6.10±0.21 





Anexo 3.B) Producción de A. germinans (Ag), L. racemosa (Lr), R. mangle (Rm), Madera (M) y Restos (R) en g m-2d-1, 
colectada de 2012 a 2014 en los bosques de Franja y Cuenca del PRMOP  y en el bosque Tierra adentro de Smith Channel de 
la isla de San Andrés.   
Bosque Cuenca 
    
franja 
    
Tierra 
adentro 
   
Año  Ag   Lr  Rm M R  Ag  Lr  Rm M R  Lr  Rm M R 
2012 2.14±0.23 0.17±0.03 0.40±0.05 0.28±0.09 0.01±0.01 0.03±0.00 0.47±0.1 3.18±0.26 0.20±0.04 0.02±0.00 0.25±0.05 4.79±0.39 0.39±0.12 0.10±0.03 
2013 2.03±0.28 0.22±0.05 0.36±0.04 0.35±0.09 0.03±0.01 0.04±0.01 0.44±0.08 3.13±0.30 0.28±0.06 0.07±0.01 0.27±0.06 5.06±0.34 0.44±0.09 0.13±0.02 
2014 1.86±0.20 0.27±0.09 0.35±0.04 0.33±0.11 0.03±0.01 0.02±0.00 0.47±0.06 3.62±0.37 0.23±0.04 0.02±0.00 0.30±0.05 5.30±0.30 0.40±0.07 0.08±0.02 














Anexo 3.C.  Producción anual de hojarasca  (Mg ha-1 a-1) en bosques de manglar del Neotrópico 
Latitud Sitio País 
Producción 
de hojarasca 
Tipo manglar Autor 
0.5 Furu grande Brasil 7.4 Ribereño Fernández et al. (2007) 
1 Sepetiba  Brasil 16.38 Ribereño Nordhaus et al. (2006) 
1.36 Cabo manglares  Colombia 10.84 Ribereño Palacio y Vargas (1991) 
1.48 Bocagrande Colombia 9.63 Ribereño Palacio et al. (1990) 
2 Amapa Brasil 11.7 nd Fernández (1997 )1 
2 Amapa Brasil 16.4 nd Fernández (1997 )1 
2 Amapa Brasil 4.7 nd Fernández (1997 )1 
2 Amapa Brasil 9.9 nd Fernández (1997 )1 
2 Amapa Brasil 2.6 nd Fernández (1997 )1 
2 Amapa Brasil 7.7 nd Fernández (1997 )1 
2.26 Bocana Pasacaballo Colombia 12.12 Ribereño Satizábal et al. /(1993) 
2.6 Rio Guayas Ecuador 6.47 Ribereño Twilley et al. (1997) 
2.6 Rio Guayas Ecuador 7.87 Ribereño Twilley et al. (1997) 
2.6 Rio Guayas Ecuador 10.64 Ribereño Twilley et al. (1997) 
3.0 Rio El Encanto Colombia 13.82 Ribereño Mullen y Hernández (1978)2 
3.51 Rio Dagua Colombia 8.34 Ribereño Romero et al. (2000) 
5.42 Rio Potengi Brasil 12.3 Franja Silva et al. (2007) 
6.5 Onverwagt Guyana 17.71 Franja Chale (1999) 
9.2 Bocas del Toro Panamá 0.34 Enano Guzmán (2005) 
10.42 Punta Capitán Venezuela 13.07 Franja Querales et al. (2011) 
11.2 Bon Accord Tobago 12.41 Franja Juman (2005) 
11.2 Chengue Colombia 5.2 Cuenca Rodríguez- Ramírez et al. (2004) 
12.34 PRMOP  Colombia 10.34 Cuenca Este estudio 
12.34 PRMOP  Colombia 14.89 Franja Este estudio 
12.34 Smith Channel Colombia 21.4 Tierra adentro Este estudio 
14.34 Baie de Fort-de-France Martinica 4.53 Franja Imbert y Menard (1997) 
14.34 Baie de Fort-de-France Martinica 7.65 Franja Imbert y Menard (1997) 
14.34 Baie de Fort-de-France Martinica 14.07 Franja Imbert y Menard (1997) 
14.34 Baie de Fort-de-France Martinica 8.04 Franja Imbert y Menard (1997) 
14.34 Baie de Fort-de-France Martinica 17.8 Franja Imbert y Menard (1997) 
16.18 Du Grand-Cul- de Sac Marin Guadalupe 8.4 Franja Imbert y Rolet (1989) 
16.18 Du Grand-Cul- de Sac Marin Guadalupe 13.6 Franja Imbert y Rolet (1989) 
16.3 Barra de Tecoanapa México  9.94 Franja Hernández y Espino (1999) 
16.3 Barra de Tecoanapa México  9.48 Franja Hernández y Espino (1999) 
16.49 Twin Cays Belice 7 Franja Mckee et al. (2007) 
16.49 Twin Cays Belice 4.5 Cuenca Mckee et al. (2007) 
16.49 Twin Cays Belice 2.8 Enano Mckee et al. (2007) 
17.58 Tabasco México 6.14 Cuenca López-Portillo y Ezcurra (1985) 
18.12 Quintana Roo México 2.61 Franja Navarrete y Oliva (2002) 
18.15 Ceiba Puerto Rico 6.64 Franja Pool et al. (1975) 2 
18.27 Piñones Puerto Rico 9.74 Cuenca Pool et al. (1975) 2 
18.27 Vacia Talega Puerto rico 14.45 Ribereño Pool et al. (1975) 2 
18.3 Somtecopan México  11.16 Cuenca Aké-Castillo et al. (2006) 
18.31 Laguna de Carlos México  10.5 overwash Barreiro- Güemes (1999) 
18.32 Laguna de Pom México  16.5 Ribereño Barreiro- Güemes (1999) 
18.34 Laguna de Puerto Rico México  6.6 Franja Barreiro- Güemes (1999) 
18.34 Laguna de Atasta México  11.2 Ribereño Barreiro- Güemes (1999) 
18.4 Laguna de Términos México 12.06 Ribereño Day et al (1987) 
18.4 Laguna de Términos México 7.7 Franja Day et al. (1987) 
18.5 Laguna de Términos México  12.81 Ribereño Coronado-Molina et al. (2012) 
18.5 Laguna de Términos México  9.73 Franja Coronado-Molina et al. (2012) 
18.5 Laguna de Términos México  5.26 Cuenca Coronado-Molina et al. (2012) 
18.7 Laguna de Términos México 7.9 Franja Day et al (1996) 
18.7 Laguna de Términos México 4.96 Cuenca Day et al (1996) 
18.7 Laguna de Términos México 3.07 Cuenca Day et al (1996) 
18.7 Laguna de Términos México 4.1 Cuenca Day et al (1996) 
18 Xcalac México 7.22 Franja Adame et al (2013) 
18 Chetumal México 10.58 Franja Adame et al (2013) 
19.1 Samana Bay Rep. Dominicana 10.2 Franja Sherman et al. (2003) 
19.1 Samana Bay Rep. Dominicana 12.28 Cuenca Sherman et al. (2003) 
19.34 Laguna de la Mancha México 8.86 Cuenca Utrera-López y Moreno-Casasola (2008) 






Continuación Anexo 3.C.   
Latitud Sitio País 
Producción 
de hojarasca 
Tipo manglar Autor 
19.34 Laguna de la Mancha México 6.92 Franja Utrera-López y Moreno-Casasola (2008) 
19.34 Laguna de la Mancha México 13.89 Ribereño Utrera-López y Moreno-Casasola (2008) 
19.34 Laguna de la Mancha México 12.63 Ribereño Flores-Verdugo et al. (1992)3 
19.35 Laguna de la Mancha México 12.24 Ribereño Agraz et al. (2011) 
19.35 Laguna de la Mancha México 27.34 Franja Agraz et al. (2011) 
19.35 Laguna de la Mancha México 10.68 Cuenca Agraz et al. (2011) 
19.35 Laguna de la Mancha México 1.21 Enano Agraz et al. (2011) 
19.35 Laguna de la Mancha México 4.69 Cuenca Agraz et al. (2011) 
19.35 Laguna de la Mancha México 13.87 Franja Agraz et al. (2011) 
19.35 Laguna de la Mancha México 12.13 Cuenca Agraz et al. (2011) 
19.35 Laguna de la Mancha México 16.66 Franja Agraz et al. (2011) 
20.45 Celestum México 10.58 Franja Adame et al (2013) 
20.45 Celestum México 9.45 Franja Zaldívar et al. (2004) 
20.5 Pto. Morelos México 6.16 Tierra adentro5 Adame et al (2013) 
20.50 Celestum México 11.53 Franja Zaldívar et al. (2004) 
20.55 Celestum México 15.29 Franja Zaldívar et al. (2004) 
21.17 Rio Itabapoana  Brasil 9 Ribereño Bernini et al. (2014) 
21.08 Yucaltepen México 10.73 Franja Adame et al (2013) 
21.08 Chelem México 11.78 Franja Adame et al (2013) 
21.23 Dzilam México 12.7 Franja Adame et al (2013) 
21.36 Rio Lagartos México 7.08 Franja Adame et al (2013) 
21.36 Rio du Sul Brasil 12.5 Ribereño Bernini  y Rezende (2010) 
21.36 Rio du Sul Brasil 12.3 Ribereño Bernini  y Rezende (2010) 
21.36 Rio du Sul Brasil 14.6 Ribereño Bernini  y Rezende (2010) 
22.06 Agua Brava México 14.17 Franja Ramírez (1987)3 
22.07 Agua Brava México 10.15 Cuenca Ramírez (1987)3 
22.08 Agua Brava México 12.63 Cuenca Ramírez (1987)3 
22.09 Agua Brava México 5.21 Ribereño Ramírez (1987)3 
22.30 Teacapan -Agua Brava México 14.17 Ribereño Flores Verdugo et al. (1990) 
23 Itacurussá Brasil 8.69 Franja Silva et al. (1998) 
23.6 Laguna el Verde México  11 Franja Flores-Verdugo et al. (1987) 
24.08 Conchalito México 5.9 Franja Pico et al. (2006) 
24.2 Baja California- Balandra México 6.98 Franja Ochoa-Gómez  (2014) 
25   Brasil 4.89 nd Adaime (1985)2 
25   Brasil 4.58 nd Adaime (1985)2 
25   Brasil 5.94 nd Adaime (1985)2 
25   Brasil 6.74 nd Adaime (1985)2 
25   Brasil 10.42 nd Adaime (1985)2 
25   Brasil 6.5 nd Adaime (1985)2 
25.02 Rookery Bay USA 5.38 Cuenca Twilley et al. (1986)  
25.02 Rookery Bay USA 4.69 Cuenca Twilley et al. (1986) 
25.02 Rookery Bay USA 7.51 Cuenca Twilley et al. (1986) 
25.15 Taylor river Slough  USA 2.58 Enano Castañeda-Moya et al. (2013) 
25.15 Taylor river Slough  USA 3.03 Enano Castañeda-Moya et al. (2013) 
25.15 Taylor river Slough USA 2.85 Enano Castañeda-Moya et al. (2013) 
25.15 Shark River USA 8.1 Ribereño Castañeda-Moya et al. (2013) 
25.15 Shark River USA 7.6 Ribereño Castañeda-Moya et al. (2013) 
25.15 Shark River USA 10.1 Ribereño Castañeda-Moya et al. (2013) 
25.25 Turkey Point USA 2.71 Enano Pool et al. (1975)4 
25.25 Turkey Point USA 1.2 Enano Pool et al. (1975)4 
25.25 Turkey Point USA 7.71 Franja Pool et al. (1975)4 
25.25 Turkey Point USA 1.68 Enano Snedaker y Brown (1981)4 
25.25 Turkey Point USA 7.5 Cuenca Snedaker y Brown (1981)4 
25.25 Turkey Point USA 10.82 Franja Snedaker y Brown (1981)4 
25.27 Biscayne Bay USA 5.9 Enano Ross et al. (2001) 
25.27 Biscayne Bay USA 12.52 franja Ross et al. (2001) 
25.5 
 
USA 9.12 Franja Coronado-Molina et al. (2012) 
25.5 
 
USA 6.47 Cuenca Coronado-Molina et al. (2012) 
25.5 
 
USA 2.45 Enano Coronado-Molina et al. (2012) 
25.49 Chokoloskee Bay USA 11.7 Ribereño Sell (1977) 






Continuación Anexo 3.C.   
Latitud Sitio País 
Producción de 
hojarasca 
Tipo manglar Autor 
25.5 Ten Thousand Island USA 10.66 Ribereño Snedaker y Brown (1981)4 
25.5 Ten Thousand Island USA 11.73 Ribereño Snedaker y Brown (1981)4 
25.5 Ten Thousand Island USA 7.5 Cuenca Snedaker y Brown (1981)4 
25.5 Ten Thousand Island USA 10.24 Franja Snedaker y Brown (1981)4 
25.5 Ten Thousand Island USA 9.8 Franja Snedaker y Brown (1981)4 
26 Gordon River USA 9.1 Ribereño Sell (1977) 
26 Gordon River USA 14.4 Ribereño Sell (1977) 
26 
 
USA 4.8 nd Lugo et al. (1980)2 
26 
 
USA 8.76 nd Teas (1979)2 
26 
 
USA 1.3 nd Teas (1979)2 
26 
 
USA 2.9 nd Courtney  (1980)2 
26 Clam Cay USA 5.79 Cuenca Heald et al. (1979) 
26.02 Fort Myers USA 3.51 Cuenca Twilley et al. (1986) 
26.02 Fort Myers USA 8.68 Cuenca Twilley et al. (1986) 
27.4 Guasimas México 1.75 Franja Arreola-Lizarraga et al. (2004) 
27.4 Cockroach Bay USA 11.3 Franja Dawes et al. (1999) 
30.23 Bahia Naples USA 6.52 Cuenca Mckee and Faulkner (2000) 
30.23 Bahia Naples USA 5.43 Cuenca Mckee and Faulkner (2000) 
30.23 Rookery Bay USA 7.39 Cuenca Mckee and Faulkner (2000) 
30.23 Rookery Bay USA 8.04 Cuenca Mckee and Faulkner (2000) 
30.23 Rookery Bay USA 9.17 Cuenca Steyer  (1988)3 
30.23 Rookery Bay USA 5.65 Cuenca Steyer  (1988)3 
30.23 Rookery Bay USA 8.65 Cuenca Ellis y Bell (2004) 
27.17 Hutchinson Island USA 10.76 Franja Lahman (1988) 
27.17 Hutchinson Island USA 16.31 Franja Lahman (1988) 
27.17 Hutchinson Island USA 13.54 Franja Lahman (1988) 
26 Fuerte México 15.06 Franja Sánchez et al. (2010) 
27 Mayo México 15.01 Franja Sánchez et al. (2010) 
28 Yaqui México 7.12 Franja Sánchez et al. (2010) 
30.23 Rookery Bay USA 7.4 Cuenca Twilley (1995) 
30.23 Rookery Bay USA 2.19 Cuenca Giraldo (2005) 
30.23 Rookery Bay USA 1.77 Cuenca Giraldo (2005) 
30.23 Rookery Bay USA 1.01 Enano Giraldo (2005) 
30.23 Rookery Bay USA 2.13 Franja Giraldo (2005) 
32 Hungry Bay Bermuda 9.4 Franja Ellison (1997) 



































1 3 Malasia 14.01 Sasekumar  y Loi (1983) 
2 3 Malasia 15.4 Sasekumar  y Loi (1983) 
3 3 Malasia 15.7 Sasekumar  y Loi (1983) 
4 3.19 Malasia 10.4 Hosain et al. (2008) 
5 3.3 Kenia 16.39 Gwada y Kairo (2001)1 
6 3.3 Kenia 22.7 Gwada y Kairo (2001)1 
7 3.3 Kenia 8.58 Gwada y Kairo (2001)1 
8 4.25 Kenia 5.22 Wang´ondu  et al. (2014) 
9 4.25 Kenia 6.61 Wang´ondu  et al. (2014) 
10 4.25 Kenia 8.36 Wang´ondu  et al. (2014) 
11 4.25 Kenia 10.15 Wang´ondu  et al. (2014) 
12 4.25 Kenia 8.94 Wang´ondu  et al. (2014) 
13 4.25 Kenia 11.02 Wang´ondu  et al. (2014) 
14 4.25 Kenia 7.85 Wang´ondu  et al. (2014) 
15 4.25 Kenia 7.77 Wang´ondu  et al. (2014) 
16 4.25 Kenia 10.15 Wang´ondu  et al. (2014) 
17 4.4 Kenia 3.74 Slim et al. (1996)2 
18 4.4 Kenia 9.84 Slim et al. (1996)2 
19 4.4 Kenia 6.2 Ochieng y Eftermier (2002) 
20 4.8 Malasia 10.18 Ashton et al. (1999)2 
21 4.48 Malasia 11 Putz y Chan (1986) 
22 5 Malasia 7.63 Gong  et al. (1984)1 
23 5 Malasia 10.07 Ong et al (1981)1 
24 6.1 Indonesia 12.9 Sukardjo (2010) 
25 6.15 Tanzania 6.2 Machiwa (1999)2 
26 6.15 Tanzania 5.8 Machiwa (1999)2 
27 6.15 Tanzania 3.7 Machiwa (1999)2 
28 6.15 Tanzania 2.2 Machiwa (1999)2 
29 6.15 Tanzania 7.3 Machiwa (1999)2 
30 6.15 Tanzania 8.4 Machiwa (1999)2 
31 6.3 Tanzania 7 Shunula y Whittik (1999) 
32 6.3 Tanzania 12 Shunula y Whittik (1999) 
33 6.3 Tanzania 14 Shunula y Whittik (1999) 
34 6.3 Tanzania 16 Shunula y Whittik (1999) 
35 7 Malasia 11.96 Ong et al. (1980)1 
36 7.28 Tuvalu 7.77 Woodrofe and Moss (1984) 
37 7 Java. Indonesia 8.2 Sukardjo y Yamada (1992) 
38 7 Java, Indonesia 7.4 Sukardjo y Yamada (1992) 
39 7 Java, Indonesia 7.1 Sukardjo y Yamada (1992) 
40 7 Java, Indonesia 8.2 Sukardjo y Yamada (1992) 
41 7 Java, Indonesia 10.4 Sukardjo y Yamada (1992) 
42 7.5 Papua, Nueva Guinea 8.3 Bunt (1995)2 
43 7.5 Papua, Nueva Guinea 18.8 Bunt (1995)2 
44 7.5 Papua, Nueva Guinea 9.5 Bunt (1995)2 
45 8 Tailandia 7.4 Christensen (1978) 
46 8.2 Sri Lanka 5.53 Amarasinghe y Balasubramanian (1992) 
47 8.2 Sri Lanka 6.24 Amarasinghe y Balasubramanian (1992) 
48 8.2 Sri Lanka 4.41 Amarasinghe y Balasubramanian (1992) 
49 8.2 Sri Lanka 3.74 Amarasinghe y Balasubramanian (1992) 
50 8.8 Vietnam 14.16 Nga et al. (2005) 
51 8.8 Vietnam 10.95 Nga et al. (2005) 
52 8.8 Vietnam 9.4 Clough  et al. (2000) 
53 8.8 Vietnam 12.25 Clough  et al. (2000) 
54 8.8 Vietnam 18.79 Clough  et al. (2000) 
55 8.8 Vietnam 12.13 Clough  et al. (2000) 
56 8.8 Vietnam 17.38 Clough  et al. (2000) 
57 9.5 Papua Nueva Guinea 14.3 Leach y Burgin (1985) 
58 11 Australia 4.3 Bunt (1995) 
59 11 Australia 9.9 Bunt (1995) 
60 11 Australia 8.6 Bunt (1995) 


















62 11.2 Australia 12.21 Woodroffe et al. (1988) 
63 12.5 Australia 7.46 Woodroffe et al. (1988) 
64 12.5 Australia 6.86 Woodroffe et al. (1988) 
65 12.5 Australia 3 Woodroffe et al. (1988) 
66 12.5 Australia 14.02 Woodroffe et al. (1988) 
67 12.5 Australia 10.96 Woodroffe et al. (1988) 
68 12.9 Australia 2.3 Bunt (1995) 
69 12.9 Australia 5.9 Bunt (1995) 
70 15.4 India 11.7 Wafar et al. (1997) 
71 15.4 India 11.8 Wafar et al. (1997) 
72 15.4 India 17 Wafar et al. (1997) 
73 15.4 India 10.2 Wafar et al. (1997) 
74 16 Australia 14 Alongi et al. (2011) 
75 16 Australia 7.2 Alongi et al. (2011) 
76 16.8 India 6.53 Dehairs et al. (2000) 
77 16.8 India 13.6 Dehairs et al. (2000) 
78 18 Australia 8.01 Duke et al. (1981) 
79 18 Australia 7.9 Duke et al. (1981) 
80 18 Australia 7.18 Duke et al. (1981) 
81 18 Australia 10.91 Duke et al. (1981) 
82 18 Australia 9.34 Duke et al. (1981) 
83 18 Australia 8.69 Duke et al. (1981) 
84 18 Australia 10 Duke et al. (1981) 
85 18 Australia 7.99 Duke et al. (1981) 
86 18 Australia 9.34 Duke (1988) 
87 18 Australia 11.68 Duke (1988) 
88 18 Australia 9.05 Duke (1988) 
89 18.6 Australia 7.5 Bunt (1995) 
90 18.6 Australia 6.8 Bunt (1995) 
91 20 China 18.7 Peng y Lu (1990) 
92 20.1 China 12.55 Lin y Lu (1990) 
93 20.1 China 11.04 Lin y Lu (1990) 
94 20.2 Australia 34 Alongi et al. (2005b) 
95 20.2 Australia 9.8 Alongi et al. (2005b) 
96 20.43 Australia 23 Alongi et al. (2005b) 
97 20.43 Australia 16.8 Alongi et al. (2005b) 
98 21.4 USA- Hawai 25.2 Cox y Allen 1999 
99 21.58 Australia 34.4 Alongi et al. (2005b) 
100 21.9 Australia 8.8 Bunt (1995) 
101 21.9 Australia 11.7 Bunt (1995) 
102 22 Arabia Saudí 9.49 Saifullah et al. (1989) 
103 22.19 Australia 29.7 Alongi et al. (2005b) 
104 22.2 Hong Kong 8.71 Lee (1989) 
105 22.2 Hong Kong 9.42 Lee (1989) 
106 22.2 Hong Kong 10.29 Lee (1989) 
107 22.2 Hong Kong 12.08 Lee (1989) 
108 22.2 Hong Kong 11.26 Lee (1989) 
109 22.2 Hong Kong 10.72 Lee (1989) 
110 22.2 Hong Kong 8.67 Lee (1989) 
111 22.2 Hong Kong 11.24 Lee (1989) 
112 22.2 Hong Kong 8.53 Lee (1989) 
113 22.2 Hong Kong 10.5 Lee (1989) 
114 22.2 Hong Kong 10.69 Lee (1989) 
115 22.2 Hong Kong 7.96 Lee (1989) 
116 22.2 Hong Kong 10.5 Lee (1989) 
117 22.2 Hong Kong 12.59 Lee (1989) 
118 22.2 Hong Kong 11.63 Lee (1989) 
119 22.2 Hong Kong 9.69 Lee (1989) 
120 22.31 China 18.1 Liu et al. (2014) 
121 22.31 China 15.2 Liu et al. (2014) 
122 22.31 China 15.1 Chen et al. (2009) 
123 22.31 China 11.7 Tam et al. (1998) 




















125 23 Australia 3.04 Saenger no publicados 2 
126 23 Australia 4.32 Saenger no publicados 2 
127 24 China 8.52 Peng y Wenjiao1 
128 24.08 Pakistán 4.57 Farooqui et al. (2012) 
129 24.24 China 12.4 Ye et al.( 2013) 
130 24.24 China 9.4 Ye et al.( 2013) 
131 25.41 Qatar 16.98 Hegazy (1998) 
132 25.5 Australia 6.9 Bunt (1995) 
133 25.5 Australia 5.7 Bunt (1995) 
134 26 Japón 12.5 Mflinge et al. (2005) 
135 26.5 Japón 7.63 Nishira no publicados 2 
136 26.5 Japón 5.11 Nishira no publicados 2 
137 26.5 Japón 8.04 Nishira no publicados 2 
138 26.11 Japón 10.6 Khan et al. (2009) 
139 27 Australia 8.31 Davie (1984)1 
140 27 Australia 9.22 Davie (1984)1 
141 27 Australia 1.75 Davie (1984)1 
142 27.4 Australia 8.31 Mackey y Smail (1996) 
143 27.4 Australia 9.22 Mackey y Smail (1996) 
144 30 Sur África 8.61 Steinke y Charles (1984) 
145 30 Sur África 7.15 Steinke y Charles (1984) 
146 32 Sur África 4.5 Steinke y Ward (1990) 
147 32.6 Australia 4.4 Bunt (1995) 
148 33 Australia 3.1 Bunt (1995) 
149 33 Australia 5.62 Murray  (1985) 
150 33.5 Australia 5.14 Murray  (1985) 
151 34 Australia 5.8 Goulter y Allaway 1979 
152 35 Nueva Zelanda 6.24 May (1999) 
153 35 Nueva Zelanda 4.83 May (1999) 
154 35 Nueva Zelanda 3.89 May (1999) 
155 35 Nueva Zelanda 1.77 May (1999) 
156 35.1 Australia 3.1 Clarke (1994) 
157 35.1 Australia 2.1 Clarke (1994) 
158 36.1 Nueva Zelanda 3.7 Tran (2014) 
159 36.1 Nueva Zelanda 3.3 Tran (2014) 
160 36.1 Nueva Zelanda 4.8 Tran (2014) 
161 37 Nueva Zelanda 3.28 Woodroffe  (1985) 
162 37 Nueva Zelanda 7.61 Woodroffe  (1985) 
163 37.1 Nueva Zelanda 5.4 Gladstone et al. (2013) 
164 37.1 Nueva Zelanda 3.2 Gladstone et al. (2013) 
165 38 Australia 2 Clough  y Atwill (1982) 



















ESTRUCTURA, ASIGNACIÓN DE BIOMASA  Y PRODUCCIÓN PRIMARÍA NETA  EN  
















Factores ambientales como recursos, reguladores e hidroperíodo controlan patrones en la 
estructura, la asignación de biomasa  y la productividad en bosques de manglar. Estas 
relaciones están bien documentadas en ambientes geomórficos dominados por la 
deposición  de sedimentos terrígenos. No obstante, en complejos kársticos de ambientes 
carbonatados, no son claros los patrones de funcionamiento. El objetivo de este estudio 
fue evaluar el efecto del hidroperíodo, recursos y reguladores del suelo, en la estructura, 
asignación de biomasa y producción primaria neta total (PPNT) en bosques de manglar en 
un complejo kárstico de un ambiente carbonatado. Por presentar régimen hidrológico 
contrastante, se seleccionaron dos bosques ubicados en una pequeña isla oceánica del 
Caribe (la isla de San Andrés). El Parque regional de manglar Old Point (PRMOP: 
bosques de franja y cuenca) y Smith Channel (SC: bosque tierra adentro). Se partió de la 
hipótesis que manglares limitados por nutrientes, con inundación y salinidades 
intersticiales bajas, presentan mayor desarrollo estructural, alta asignación de biomasa 
aérea (BA) y producción primaria neta aérea (PPNA); además de baja asignación de 
biomasa subterránea (BS) y producción primaria neta subterránea (PPNs). Los resultados 
permitieron comprobar parcialmente la hipótesis, los bosques estuvieron limitados por 
fósforo (P), pero no determinaron  los patrones en la estructura, asignación de biomasa y 
la producción. En el bosque tierra adentro se registraron la menor salinidad (<11 UPS), 
frecuencia de inundación  (<40 “mareas”) y duración de inundación (<3500 horas año-1), el 
potencial redox (Eh) fue ligeramente reducido (244 ± 60.2 mv) y los  sulfuros bajos 
(0.77±0.12 mM). Esta condición de mínimo estrés por reguladores e hidroperíodo 
determinó una alta BA (520.2±85 Mg ha-1) y PPNA (36.2 Mg ha-1 a-1), muy baja asignación 
de BS (6.57±0.26 Mg ha-1) y PPNS (1.27±0.2 Mg ha-1 a-1). De igual forma en este bosque 
se registró un gran desarrollo estructural. Cuando el estrés aumentó (bosque  de franja) 
por salinidad (39.1 UPS), Eh (36.1 ± 14.1mv), sulfuros (1.63±0.17 mM)  e  hidroperíodo 
(frecuencia de inundación: 231 mareas, duración de inundación <4966 horas a-1), se 
presentó la más alta BS (14.93±0.6 Mg ha-1) y PPNS (4.83±0.16 Mg ha-1 a-1).  En cambio, 
disminuyó la BA (128.85±9.6 Mg ha-1),  la PPNA (30.89 Mg ha-1 a-1)  y se registró un 
desarrollo estructural bajo.  Cuando incrementó la salinidad  (64.4 ±0.4 UPS)  por efecto 
del aumento en la duración de la inundación (>6200 horas a-1) y la disminución en la 
frecuencia (146 mareas), la asignación de biomasa subterránea fue ligeramente más baja 
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(12.53±0.53 Mg ha-1) con la más baja PPNS (0.82±0.15 Mg ha-1 a-1) y baja  BA (165.78±14  
Mg ha-1) y PPNA (19.92 Mg ha-1 a-1).  La relación PPNT –biomasa total (P:B) en el bosque 
tierra adentro fue bastante baja (0.073 a-1); se incrementó 1.5 veces en el bosque de 
cuenca (0.11 a-1) y tres veces en el bosque de franja (0.21 a-1). Este contraste fue debido 
al incremento en la salinidad, frecuencia y duración de la inundación y la disminución del 
potencial redox. Esto indica que la planta está gastando más energía de la producción en 
combatir el estrés producido por reguladores (Salinidad, Eh) e hidroperíodo (frecuencia y 
duración de la inundación) que en su desarrollo estructural. Esta información es una 
herramienta importante para la determinación del aporte que esta biomasa y producción, 
tanto a nivel aéreo como superficial, están haciendo a los procesos de acreción y 
secuestre de carbono ante el aumento del nivel medio del mar y del dióxido de carbono, 
por el cambio climático global.  
 

















Environmental factors such as resources, regulators and hydroperiod control patterns in 
the structure, biomass allocation and productivity in mangrove forests. These relationships 
are well documented in geomorphic environments dominated by terrigenous sediment 
deposition. However, in karst complex of carbonated environments, are unclear function 
patterns. The aim of this study was to evaluate the effect of hydroperiod, resources and 
soil regulators in the structure, biomass allocation and total net primary productivity (NPPT) 
in mangrove forests in a karst complex of a carbonated environment. To present 
contrasting hydrological regime, two forests located on a small island in the Caribbean sea 
(San Andres Island) they were selected. The Old Point Regional Mangrove Park (OPRMP: 
fringe and basin forests) and Smith Channel (SC: inland forest). It hypothesized that 
nutrient limited, with flooding and interstitial low salinities; mangroves have greater 
structural development, high above-ground biomass allocation (AB) and above-ground net 
primary productivity (NPPA), and low below-ground biomass allocation and below-ground 
net primary productivity (NPPB). The results allowed to partially testing the hypothesis, 
forests were limited by phosphorus (P), but did not determine the patterns in the structure, 
biomass allocation and production. In the inland forest the lower salinity (<11 UPS), 
frequency of inundation (<40 "tides"), flooding duration (<3,500 hours y-1) were recorded 
and redox potential (Eh) slightly reduced (244 ± 60.2 mv) and low sulfides (0.77 ± 0.12 
mM). This condition of minimum stress by regulators and hydroperiod determined high AB 
(520.2 ± 85 Mg ha-1) and NPPA (36.2 Mg ha-1 y-1), very low below-ground biomass 
allocation   (6.57 ± 0.26 Mg ha-1) and NPPB (0.2 ± 1.27 Mg ha-1 y-1). Similarly in this forest 
a great structural development was recorded. When stress increased (fringe forest) by 
salinity (39.1 UPS), Eh (36.1 ± 14.1mv), sulfides (1.63 ± 0.17 mM), and hydroperiod 
(frequency of inundation: 231 tides, flooding duration <4966 hours y-1), showed the highest 
below-ground biomass (14.93 ± 0.6 Mg ha-1) and NPPB (4.83 ± 0.16 Mg ha-1 y-1). Instead, 
decreased the AB (128.85 ± 9.6 Mg ha-1), and the NPPA (30.89 Mg ha-1 y-1) and a low 
structural development was recorded. When salinity increased (64.4 ± 0.4 UPS) as a result 
of the increase in the flooding duration (> 6200 hours y-1) and decreased in frequency (146 
tides), the allocation of below-ground biomass was slightly lower (12.53 ± 0.53 Mg ha-1) 
with the lowest NPPB (0.82 ± 0.15 Mg ha-1 y-1), and low AB (165.78 ± 14 Mg ha-1) and 
NPPA (19.92 Mg ha-1 y-1). The NPPT: total biomass (P:B) ratio in the inland forest was in 
144 
 
quite low (0.073 y-1); increased 1.5 times in the basin forest (0.11 y-1) and three times in 
the fringe forest (0.21 y-1).This contrast is due to increased salinity, frequency and  flooding 
duration, and decrease redox potential. This indicates that the plant is spending more 
energy production in combat stress produced by regulators (Salinity, Eh) and hydroperiod 
(frequency and flooding duration) than in its structural development. This information is an 
important tool for determining the contribution that this biomass and production, both by air 
and surface level, are making to the processes of accretion and carbon sequestered to the 
increase in the average sea level and carbon dioxide, by global climate change. 
 





















El uso intensivo que a nivel mundial se ha hecho de los bosques de manglar durante los 
últimos 100 años, ha ocasionado una pérdida de cobertura estimada entre 30 y 50% 
(Duke et al. 2007, Alongi 2002). Los efectos de este impacto son muy variados entre tipos 
de manglar, y están en función de los bienes y servicios que se derivan de los manglares. 
Dentro de ellos se destaca la alta producción de biomasa, la cual determina grandes 
reservas de carbono en el planeta (1023 Mg C ha-1), mayores a las de cualquier otro tipo 
de bosque (Donato et al. 2011). 
 
Teniendo en cuenta la variabilidad existente entre bosques de manglar, es necesario 
ampliar el conocimiento específico sobre el funcionamiento de estos sistemas, con miras 
a tener una perspectiva más integral y robustecer la base conceptual que permita aplicar 
mejores medidas de manejo.  
 
En la actualidad existe abundante información sobre la cuantificación de la biomasa aérea 
(BA) para diferentes bosques de manglar (p.ej. Kaufman et al. 2015, Castañeda- Moya et 
al. 2013,  Lovelock et al. 2005, Sherman et al. 2003, Ross et al. 2001, Tamai et al. 1986). 
Mientras pocos estudios registran estimaciones directas de biomasa subterránea (BS) (p. 
eje. Cormier et al. 2015, Adame et al. 2014, Castañeda-Moya et al. 2011). Esto ha 
conducido a generalizaciones sesgadas, que requieren ser revisadas con base en 
información más detallada y completa, a partir de la cual se puedan desarrollar y/o calibrar 
modelos de distribución de C para los diferentes tipos de manglar  (Keith et al. 2009).  
Al igual que ocurre con las estimaciones de biomasa, el conocimiento de la producción 
primaria neta (PPN) es bastante incompleto y sesgado. Un alto porcentaje de estimativos 
hace referencia solo a la producción primaria neta de hojarasca (PPNH) (ver revisiones de  
Bouillon et al. 2008, Saenger y Snedaker 1993, Twilley et al. 1992), dejando de lado la 
producción primaria neta de madera (PPNM)  la cual no supera 12 publicaciones (p. ej.  
Castañeda-Moya et al. 2011, Sherman et al. 2003, Ross et al. 2001, Chen y Twilley 1999, 
Day et al. 1987). De la producción primaria neta subterránea (PPNS) se cuenta con  nueve 
publicaciones (p. ej. Cormier et al. 2015, Adame et al. 2014, Castañeda-Moya et al. 2011).  
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La estructura y producción de los manglares, están directamente determinada  por  
variables ambientales que pueden agruparse en tres categorías: reguladores; salinidad, 
sulfuro de hidrogeno, potencial redox;  recursos: N, P, C;  e hidroperíodo: frecuencia, 
duración, profundidad (Twilley y Rivera-Monroy 2009, 2005). Así, para explicar la 
estructura, la  dinámica de asignación de biomasa y producción primaria neta total, es 
indispensable conocer el efecto que sobre estos procesos ejercen los principales 
reguladores (salinidad, sulfuro de hidrogeno), recursos (N, P) y el hidroperíodo 
(frecuencia, duración y altura de la inundación). 
En general los ecosistemas de manglar en el Neotrópico se desarrollan en ambientes 
oligotróficos (Plaziat et al. 2001).  Limitados por N ó P en el suelo (Mancera-Pineda et al. 
2009, Lovelock et al. 2007, Feller et al. 1999, Feller 1995). La disponibilidad de nutrientes 
ha sido reconocida como un factor importante en el crecimiento reducido de los bosques 
de manglar  (Medina et al. 2010, Lin y Sternberg 1992).   De igual forma su disponibilidad 
guarda una relación directa con la producción primaria neta aérea (PPNA) (p. eje. Feller et 
al. 1999, Feller 1995,  Onuf et al. 1977). Mientras que con la PPNS  es inversa  (Cormier et 
al. 2015, Castañeda-Moya et al. 2011, Giraldo 2005).  
La salinidad es tal vez el factor que mayor influencia ejerce en el crecimiento y estructura 
de las comunidades de manglar (Wang et al. 2011, Jayatissa et al. 2008).  Diferentes 
autores en bosques Neotropicales han descrito una relación inversa, entre la salinidad y el 
desarrollo estructural  (López et al. 2011, Castañeda-Moya  et al. 2006, Lara y Cohen 
2006, Cardona y Botero 1988, Imbert y Menard 1997).  También ha sido observada la 
disminución de  Producción de hojarasca (PPNH) con aumento de la salinidad  (p.eje. 
Coronado-Molina et al. 2012, Agraz-Hernández et al. 2011, Alongi 2011, Utrera-López y 
Moreno-Casasola 2008).  
 
Con relación al hidroperíodo se ha podido establecer que el crecimiento y la producción 
aérea pueden ser mayores cuando la duración de la inundación es moderada (Delgado et 
al. 2001, Twilley et al. 1986). Mientras que, la biomasa de raíces finas se disminuye 
cuando la duración de la inundación aumenta (Castañeda-Moya et al. 2011). 
 
La estimación de la PPN en bosques de manglar de islas oceánicas tiene gran relevancia. 
En estos sitios los aportes de sedimentos continentales son mínimos o nulos (Cameron y 
Palmer 1995,  Macintyre et al. 1995) y la acreción dependen de procesos sedimentarios 
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autóctonos- biogénicos (Mckee et al. 2007, James 1984). La vegetación de  manglar 
consolida el suelo a través de la turba, producto del aporte de biomasa aérea y 
subterránea, y su posterior compactación por descomposición es especialmente relevante 
en pequeñas islas. Estas resultan más vulnerables al cambio climático global y en 
particular al cambio en el nivel del mar, que afecta directamente los bosques de manglar, 
ya sea que estos retrocedan tierra adentro o avancen mar afuera (Mckee et al. 2007, 
Mimura et al. 2007, Ellison 2006, Gilman et al. 2006, Hay y Mimura 2005, Cahoon et al. 
2003). Los manglares de pequeñas  islas oceánicas al recibir diferente aporte de 
minerales, representan un modelo para el estudio de las diferentes contribuciones bióticas 
a la atenuación del cambio climático global (sumideros de carbono, contribución a la 
acumulación de sedimentos y consecuente elevación del suelo, Mckee et al. 2007). 
 
De otra parte, algunas formaciones de manglar como los bosques tierra adentro,  no se 
ajustan a la clasificación sugerida por  Lugo y Snedaker  (1974). Estas formaciones poco 
conocidas,  particularmente identificadas en  sitios áridos en el Caribe,  no tienen 
conexión superficial con el mar  (Lacerda et al. 2001). En Bermuda se encuentran 
formaciones de manglar a 15 km de la línea de costa (Stodard et al. 1973), en Bahamas a  
50 km (Lugo 1981); en México y Venezuela cercanos a la línea de costa (menos de 100 
m) pero igualmente sin conexión superficial con el mar (Lara-Domínguez et al. 2005, 
Vegas 2000). En estas formaciones, básicamente de ambientes kársticos, insulares o 
continentales, en algunos casos se presentan conexiones subterráneas, que permiten  
flujos tanto de agua de mar como de agua dulce (Lara-Domínguez et al. 2005, Lugo  
1981).  
 
El objetivo de este trabajo fue determinar  la influencia de reguladores (salinidad,  redox y 
sulfuros), recursos (N y P del suelo), e hidroperíodo (frecuencia, duración y altura de la 
inundación) en la estructura, la asignación de biomasa y  la PPNT en manglares. El logro 
de este objetivo partió de la evaluación espacio-temporal de la estructura, la asignación 
de biomasa y  la PPNT en bosques de manglar.  De igual forma  se evaluó  el efecto de  la 
variación espacio-temporal de reguladores, recursos  e hidroperíodo  en la estructura, la 
asignación de biomasa y  la PPNT. Para dar cumplimiento a este objetivo se trabajó  en 
dos sitios de una pequeña isla oceánica del Caribe Occidental colombiano (isla de San 
Andrés). El Parque regional de manglar Old Point (PRMOP) y Smith Channel (SC). Sitios 
contrastantes por la variación local en la hidrología. En el PRMOP se caracterizan dos 
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bosques de manglar (franja y cuenca)  con régimen hidrológico influenciado por las 
mareas. En SC se encuentra un bosque tierra dentro, sin conexión superficial con el mar y 
cuyo régimen hidrológico depende de la precipitación pluvial. Para alcanzar este objetivo 
se partió de la pregunta ¿Cuál es el efecto de recursos, reguladores e hidroperíodo en la  
estructura,  la asignación de biomasa  y la PPNT  en bosques de manglar con diferente 
régimen hidrológico? La hipótesis que se plantea es que : en los manglares del bosque 
tierra adentro de  SC se presentan un gran desarrollo estructural,  una alta asignación de  
BA, PPNA y  una muy baja asignación de BS y PPNs,  comparadas con los manglares del 
PRMOP  por efecto del estrés ejercido por reguladores e hidroperiodo en ambientes 





















Área de estudio  
 
En el capítulo Uno  se encuentra  una amplia descripción del área y los sitios de estudio  
 
Diseño del muestreo 
 
En total se establecieron 14 Parcelas de 20 x 20 m en los bosques de manglar en febrero 
de 2011. De este total, seis parcelas fueron ubicadas en el bosque tierra adentro del sitio 
de muestro  SC, cinco en el bosque de franja y tres en el bosque de  cuenca dentro del 





En febrero y marzo de 2012, en cada una de las parcelas se marcaron todos los arboles 
con DAP >2.5 cm.  Se midió su altura y el DAP (1.3 m). R. mangle fue medido a  30 cm  
por encima de la última raíz que sale del tronco principal.  La altura fue medida con  una  
vara métrica en la parcelas de los bosques de franja y cuenca  del PRMOP. En el bosque 
tierra adentro de  SC  se utilizó un clinómetro (Suunto Tándem 360 PC).   Debido a la baja 
densidad de árboles por parcela en el bosque tierra adentro de SC ( 10 árboles en 
400m2) y para tener una mejor estimación de la estructura del bosque se decidió hacer 
tres transectos (1200 m lineales) utilizando cada 20 m la técnica de punto medio 
centrado (Cottam y Curtis 1956). A partir de estos registros se determinó la composición 
de especies, la  densidad de árboles (árboles ha-1) y el área basal (m2 ha-1). Índices de 
desarrollo estructural fueron calculados de acuerdo con Holdridge  (1967) y Curtis y 
Mcintosh (1951). El índice de valor de importancia de las especies fue calculado a partir 
de la sumatoria de la densidad relativa, la dominancia relativa y la frecuencia relativa, el 
índice de complejidad estructural (IC) se estimó a partir de la expresión: 
𝐼𝐶 = 𝐴𝑟𝑒𝑎 𝑏𝑎𝑠𝑎𝑙 × 𝑑𝑒𝑛𝑠𝑖𝑑𝑎𝑑 𝑑𝑒 á𝑟𝑏𝑜𝑙𝑒𝑠 × 𝑎𝑙𝑡𝑢𝑟𝑎 𝑑𝑒𝑙 𝑑𝑜𝑠𝑒𝑙 × 𝑛ú𝑚𝑒𝑟𝑜 𝑑𝑒 𝑒𝑠𝑝𝑒𝑐𝑖𝑒𝑠 × 10−5 





Biomasa aérea (BA) y producción primaria neta de madera (PPNM) 
 
La BA se estimó  utilizando las ecuaciones alométricas desarrolladas para R. mangle, A. 
germinans y  L. racemosa en la isla de San Andrés (ver capítulo 2), a partir de la medición 
del DAP de los árboles en cada una de las parcelas en los bosques de manglar de franja 
y cuenca del  PRMOP y en el bosque tierra adentro de Smith Channel, en g m-2 de 
biomasa seca.  La biomasa de la madera  fue la resultante de la sustracción  de  la 
biomasa de las hojas a la biomasa total, en el caso de L. racemosa se utilizó la ecuación 
de Imbert y Rollet (1989) para estimar la biomasa de hojas de acuerdo con lo sugerido en 
el capítulo dos para la estimación de la biomasa de las hojas de las especie. El 
incremento en la biomasa de madera  fue la diferencia entre la biomasa inicial (2012) y 
final (2013) estimada para cada uno de los árboles, que fue utilizado para estimar la PPNM 




Producción primaria neta de hojarasca (PPNH) 
 
La PPNH es presentada en el capítulo tres y fue utilizada para hacer las estimaciones de 
la  producción primaria neta aérea (PPNA = PPNM + PPNH)  para cada uno de los bosques. 
 
Biomasa y producción subterránea 
 
Las estimaciones de biomasa subterránea (BS) y producción primaria neta subterránea de 
raíces (PPNS) en  cada uno de los bosques estudiados son presentadas en el capítulo 
uno. La BS fue utilizada para hallar la  proporción BS:BA.  
 
Producción primaria neta total (PPNT) 
 
La PPNS fue utilizada junto con la PPNA para hacer las estimaciones de la PPNT (PPNA + 





Otra información utilizada   
 
Propiedades del suelo como N, P, N:P, sulfuros, potencial redox (Eh), salinidad e 




Para la determinación de diferencias  en la altura, DAP, área basal y biomasa de madera 
(g m-2) entre los bosques, se realizó la prueba de Kruskal Wallis a partir de los datos del 
2012. Diferencias significativas en la Producción de madera por árbol y por área fueron 
determinadas utilizando la prueba de Kruskal Wallis. Se realizaron comparaciones por 
pares cuando se presentaron diferencias significativas  (P <0,05) utilizando la prueba de 
Mann Whitney. 
Se realizaron análisis de regresión univariados para conocer las relaciones entre las 
características estructurales altura, DAP, área basal,  biomasa total  y la  producción de 
madera   con el hidroperíodo: 1) frecuencia de inundación y 2) duración de la inundación, 
cinco variables fisicoquímicos del suelo 3) salinidad intersticial, 4) sulfuros, 5) Eh, 6) 
nitrógeno y fosforo total 6). Los análisis fueron realizados con el software (XLSTAT 2013- 
demo gratis) y SPSS versión 21 (IBM 2012). Para todos los análisis estadísticos  fue 
utilizado un nivel de significancia de α<0.05. Todos los resultados presentados son la 




















En los bosques de manglar de franja y cuenca (PRMOP) y tierra adentro (SC), se 
midieron un total de 1302 árboles (DAP ≥ 2.5), a partir de los cuales se estimaron las 
principales características estructurales, asignación de biomasa y producción de madera 
en los tres  bosques. 
 
Los árboles con mayores dimensiones  se registraron en el bosque tierra adentro (SC). L. 
racemosa presentó el mayor DAP (128.9 cm) y una máxima altura (A) de 37 m.  R. 
mangle presento un DAP máximo de 88.1 cm y una A máxima, de 43m.  
 
La menor densidad total de árboles (DAP ≥2.5 cm) por hectárea (árboles ha-1) fue 
estimada en el bosque tierra adentro (04±26 árboles ha-1),  seguido por el de cuenca 
(2550±71 árboles ha-1) y franja (3655±133 árboles ha-1). R. mangle  fue registrada en los 
tres bosques, presentando densidades superiores al 65% de la densidad total de árboles 
en los bosques de franja y tierra adentro y menos del 10% en el bosque de cuenca (Tabla. 
4.1). La mayor densidad total de L. racemosa se estimó en el bosque de franja (25%) 
seguido por el tierra adentro (19%) mientras que la más baja fue estimada en el bosque 
de cuenca (4.9%). A. germinans estuvo ausente en el bosque tierra adentro y fue la 
especie con la mayor densidad total de árboles en el bosque de cuenca (87%), mientras 
que en el bosque de franja no supero el 6% de la densidad total (Tabla. 4.1).  
 
La altura media del bosque tierra adentro fue significativamente elevada (21.7 ±0.7 m) con 
respecto al  bosque de cuenca (7.6±0.2 m), que fue ligeramente más alto que el de franja 
(6.6±0.1 m) pero significativamente diferente (Tabla. 4.1). El bosque tierra adentro 
presento un DAP promedio significativamente alto (30±1.2 cm) con respecto a los 
bosques de franja (7.0±0.1 cm) y cuenca (8.9±0.3 cm), que presentaron DAP bastante 
bajos y significativamente diferentes (Tabla 4.1).  En los bosques de franja y cuenca más 
del 99 % y 95%  de los arboles tenían DAP < 20 cm respectivamente,  mientras que  en el 
bosque tierra adentro solamente el 30% de total de árboles presentaron DAP< 20 cm  
(Fig. 4.1). En el bosque de franja la densidad de árboles pequeños <10 cm de DAP fue 
muy alta, 87%  del total de la densidad, ligeramente menor en el bosque de cuenca (64%) 
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y muy baja (32%) en el bosque tierra adentro (Fig. 4.1). La densidad de árboles >20 cm 
fue muy alta en el bosque tierra adentro (68%), mientras que en el bosque de franja  no 
alcanzo el 1% y en el de cuenca el 5% del total de los árboles (Fig. 4.1).   
 
 
Tabla 4.1. Características estructurales de bosques de manglar de cuenca, franja y tierra 
adentro en la isla de San Andrés.  Índice de valor de importancia relativa (IVI). Índice de 
complejidad (IC) Media ± 1 ES. 
 Bosque/ 
Altura (m) 
DAP  Densidad de arboles Área basal 
(m2 ha-1) 
   
Especies (≥2.5 cm) (A ha-1) ≥2.5 cm IVI IC 
Cuenca 
  
       
Ag 7.6±0.2 9±0.3 2250±32 19.4±0.5 80  
Lr 9.2±0.5 10±1 125±55   1.1±0.7 10  
Rm 6.9±0.4 6.6±0.4 175±67 0.7±0.03 10  
Total 7.6±0.2a 8.9±0.3b    2550±71 20.7±0.7a 100 10.6 
Franja 
     
 
Ag 6.7±0.4 8.4±0.8 215±24 1.6±0.2 16  
Lr 7.2±0.2 7.9±0.3 920±72 6±0.3 31  
Rm 6.4±0.1 6.6±0.1 2520±179 10.2±0.2 53  
Total 6.6±0.1b 7.0±0.1a 3655±133 17.8±0.2b 100 12.9 
Tierra adentro 
    
 
 
Lr 22.3±1.4 34±3.2 75±13 9.6±2.6 21  
Rm 21.6±0.7 29±1.3 313±24 28.2±0.1 76  
Otras 
especies (4) 
- - 16±9 0.01±0.00 3 
 
Total 21.7 ±0.7c 30±1.2c 404±26 37.8±2.5c 100 19.9 





   
 










 p 0.0000 0.0000  0.0000   
1 Es el área basal total de las especies de manglar.  La Media ± 1ES seguida de letras minúsculas  indica las diferencias 
significativas por bosque de Mann- Whitney.  
 
El área basal fue significativamente diferente entre los bosques (Tabla. 4.1), la mayor área 
basal se estimó en el bosque tierra adentro  (37.8±2.5 m2 ha-1) con respecto a los bosques 
de  cuenca (20.7±0.7 m2 ha-1) y franja (17.8±0.2 m2 ha-1).  R. mangle representó el 74% y 
57% del área basal total en el bosque tierra adentro y de franja respectivamente y  A. 
germinans represento el 94% del área basal en el bosque de cuenca, mientras que L. 
racemosa entre el 6 y 35% del área basal  en los tres bosques (Tabla 4.1). R. mangle 
presentó el mayor IVI en el bosque tierra adentro (76%) y en el de franja (53%), mientras 
que A. germinans (76%) tuvo el más alto IVI (80%) en el bosque de cuenca, en la franja  
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Fig. 4.1 Distribuciones diamétricas de las especies de manglar, en los bosques de franja  y cuenca 












































































































apenas el 16%, y estuvo ausente en el bosque tierra adentro. L. racemosa presento su 
mayor IVI el bosque de cuenca (31%) en el tierra adentro un 21% y en la franja no supero 
el 10% (Tabla. 4.1). El índice de complejidad en los bosques de manglar estudiados vario 
entre 10.6 en el bosque de cuenca y 19.9 en el bosque tierra adentro (Tabla. 4.1). 
 
La BA fue significativamente mayor en el bosque tierra adentro  (520.25±85.7  Mg ha-1) 
que  en los bosques de franja y cuenca (128.85±9.6  Mg ha-1 y  165.78±14 Mg ha-1 
respectivamente) que no presentaron diferencias significativas entre ellos (Tabla 4.2). R. 
mangle aportó el 86%, 63% y 4% y  L. racemosa el 14%, 23% y 3% de la BA del bosque 
tierra adentro, de franja y cuenca respectivamente. A. germinans aportó el 93% y el 10% 
de la biomasa en los bosques de cuenca y franja respectivamente (Tabla 4.2). La relación 
BS:BA fue baja en los tres bosques, siendo muy baja en el bosque tierra adentro (0.01), 
aumentando  en el bosque de cuenca (0.07) y mucho mayor en el de franja (0.1). 
 
Producción primaria neta de madera (PPNM) 
 
La PPNM  por árbol osciló entre 2.4±0.5 kg árbol-1 a-1 (bosque de franja) y 38.6±4.9 kg 
árbol-1 a-1 (bosque tierra adentro) presentándose diferencias significativas entre el bosque 
tierra adentro con los bosques de franja y cuenca que no presentaron diferencias 
significativas entre ellos (Tabla. 4.2). La PPNM, de R. mangle y L. racemosa en el bosque 
tierra adentro fue la más  alta  con 45.6±6.1 kg árbol-1 a-1  y 34.4±7.2 2 kg árbol-1 a-1 
respectivamente, con respecto a los bosques de franja y cuenca donde no superaron los  
3.2±0.8 kg árbol-1 a-1 y 3.4±2.8 kg árbol-1 a-1  respectivamente.  A. germinans  con 4.5±0.4 
kg árbol-1 a-1  triplicó su producción de madera en el bosque de cuenca con respecto al 
bosque de franja 1.5±0.1 kg árbol-1 a-1.  
 
La PPNM por área, fue más alta en el bosque tierra adentro (14.79±2.38 Mg ha-1 a-1) sin 
ser significativamente diferente a  los bosques de cuenca y franja  (9.58±2.32 Mg ha-1 a-1 y  
11.17±1.42 Mg ha-1 a-1 respectivamente). El 84%, 63% y 12% de la PPNM en los bosques 
tierra adentro, de franja y cuenca respectivamente, correspondió a R. mangle (Tabla. 4.2),  
mientras que la PPNM de L. racemosa  fluctuó entre el 15% y 32 % para los tres bosques 




Tabla 4.2. Biomasa aérea  (BA) en g m-2, PPNM  en kg árbol-1 a-1 y  Mg ha-1 a-1, PPNA 
(PPNM + PPNH) y PPNT (PPNA + PPNS) en Mg ha-1 a-1,  en bosques de manglar de franja, 
cuenca y tierra adentro en la isla de San Andrés,  Colombia.  Resultados estadísticos de 





(kg árbol-1 a-1) 
PPNM 
(Mg ha-1 a-1) 
PPNH  
(Mg ha-1 a-1) 
PPNA 
(Mg ha-1 a-1) 
PPNT 
(Mg ha-1 a-1) 
Cuenca 
   
   
Ag 154.71±23.9 4.5±0.4 8.14±0.88    
Lr 5.51±5.5 3.4±2.8 0.75±0.75    
Rm 5.55±5.5 1.9±1.6 0.69±0.69    
Total 165.78±14a 4.6±0.3a 9.58±2.32 10.34±0.8 19.92 20.74 
Franja 
   
   
Ag 12.83±6.2 1.5±0.1 0.65±0.24    
Lr 30.69±5.6 1.7±0.6 1.63±0.54    
Rm 85.33±7.9 3.2±0.8 8.88±1.50    
Total 128.85±9.6a 2.4±0.5a 11.17±1.42 14.89±0.9 26.06 30.89 
Tierra 
adentro 
   
   
Lr 70.32±25.7 22.8±3.1 1.66±0.26    
Rm 449.93±64.5 41.9±6.4 13.13±2.39    
Total 520.25±85.7b 38.6±4.9b 14.79±2.38 21.4±0.9 36.19 37.46 
glN 2 2 2    
X2 7.46 6.95 0.78    
p 0.024 0.037 ns    
glN=grados de libertad del numerador. La Media ± 1ES seguida de letras minúsculas  indica las diferencias significativas de 
la prueba U Man-Witney . 
 
Producción primaria neta aérea (PPNA) 
 
La PPNA (PPNM + PPNH) fue muy alta en el bosque tierra adentro (36.19 Mg ha-1 a-1), casi 
el doble de la producción del bosque de cuenca (19.92 Mg ha-1 a-1) y  30% más que la 
PPNA del bosque de franja (26.06 Mg ha-1 a-1).  El aporte de la PPNH a la PPNA (una 
descripción detallada de la PPNH puede ser revisada en el capítulo tres) fue ligeramente 
superior  al 50% en el bosque de cuenca (51%), aumentando en el bosque de franja 
(57%)  y siendo más alta en el bosque tierra adentro (60% Tabla. 4.2.).  
 
Producción primaria neta subterránea (PPNs) 
 
La PPNs fue significativamente diferente en el bosque de franja (4.83±0.16 Mg ha-1 a-1) 
con respecto a la de cuenca (0.82±0.15 Mg ha-1 a-1) y tierra adentro (1.27±0.25 Mg ha-1 a-1 
(ver capítulo uno para una completa descripción de resultados).  
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Producción primaria neta total (PPNT) 
 
La PPNT  más baja correspondió al bosque de cuenca con 20.74 Mg ha-1 a-1  siendo más  
alta en los bosques de franja (30.89 Mg ha-1 a-1)  y tierra adentro (37.46 Mg ha-1 a-1 Fig. 
4.2b). El aporte de la PPNS  a la PPNT fue muy bajo y no superó el 4% en los bosques de 
cuenca y tierra adentro y  ligeramente superior  en el bosque de franja (15.6%). El  aporte 
de la PPNH fue alto en los tres bosques superando el 48% e inclusive llegando al 58% en 
el bosque tierra adentro. El aporte de la PPNM a la PPNT  fue similar en los bosques de 





Figura 4.2. a) Producción primaria neta total PPNT: madera, hojarasca y raíces y b) Porcentaje de contribución  
de la producción de madera, hojarasca y raíces en cada uno de los bosques a la   PPNT  
 
Modelos de regresión no lineales (potencial, exponencial y cuadrático) explicaron los 
cambios en las variables estructurales y de la producción por efecto de la salinidad y Eh 


















































No se encontró ningún tipo de relación significativa (p< 0.05) con El N, P, N:P y los 
sulfuros.  
 
Tabla 4.3. Análisis de regresión entre la estructura del bosque y la producción y las 










     Salinidad 13 0,78 17.8 ** y = 0.1297x2 - 13.021x + 464.06 
Eh 13 0.79 38.9 *** y = 128.42e0.0041x 
No horas 13 0.79 19.11 *** y = 5E-05x2 - 0.4918x + 1436.7 
No mareas 13 0.84 59.9 *** y = 1415.5x-0.42 
BA 
    
 
Sal 13 0.78 18.5 *** y = 0.134x2 - 13.4991x + 461.05 
Eh 13 0.79 41.4 *** y = 111.57e0.0051x 
No horas 13 0.8 20.5 *** y = 5E-05x2 - 0.512x + 1474.4 
No mareas 13 0.85 63.8 *** y = 1611.2x-0.464 
N ind m-2 
     Sal 14 0.71 14.08 ** y = -2.5305x2 + 237.12x - 1965.2 
Eh 14 0.76 37.47 *** y = 5535.5e-0.016x 
No horas 14 0.76 17.7 *** y = -0.001x2 + 10.005x - 21980 
No mareas 14 0.9 113 *** y = 1.1193x1.4923 
DAP 
     Sal 14 0.876 38.8 *** y = 0.013x2 - 1.3988x + 43.72 
Eh 14 0.77 40.837 *** = 5.9464e0.0077x 
No horas 14 0.89 46.3 *** = 5E-06x2 - 0.0527x + 150.61 
No mareas 14 0.91 121.1 *** y = 375.24x-0.726 
Ab  
     Sal 14 0.79 21.4 ** y = 5E-05x2 - 0.0053x + 0.1451 
Eh 14 0.79 45.06 *** y=0.0033e0.0158x 
No horas 14 0.82 26.6 *** y = 2E-08x2 - 0.0002x + 0.5666 
No mareas 14 0.91 125 *** 15.661x-1.478 
PPNM 
     Sal 14 0.75 36.6 *** y= 4E+06x-1.744 
Eh 14 0.69 27.1 *** y = 2144.9e0.0168x 
No horas 14 0.73 33 *** y = 4E+22x-5.067 
No mareas 14 0.81 48.2 *** y = 2E+07x-1.57 
BS:BA 
     Sal 14 0.73 15.1 ** y = -7E-05x2 + 0.0065x - 0.0338 
Eh 14 0.81 54.1 *** y = 0.1503e-0.009x 
No horas 14 0.83 28.6 *** y = -3E-08x2 + 0.0003x - 0.6351 
No mareas 14 0.87 85.81 *** y = 0.0013x0.8279 
*P <  0.05;  **P < 0.01;  ***P < 0.001 
Asociaciones significativas entre variables ambientales se presentaron entre el 
hidroperíodo (frecuencia y duración de la inundación) con los reguladores (salinidad y 
potencial redox) mediante expresiones no lineales, sino de tipo cuadrático (ver capítulo 1. 






En el presente estudio se determinaron los patrones espacio-temporales de  la estructura, 
la asignación de biomasa y  la producción primaria neta total (PPNT), en bosques de 
manglar de una isla oceánica. Los resultados de la investigación muestran como el grado 
de estrés impuesto por el hidroperiodo (frecuencia y duración de la inundación) y 
reguladores (salinidad, Eh, Sulfuros) determinaron  patrones contrastantes en la 
vegetación de los bosques de manglar en una pequeña isla oceánica en  sitios limitados 
por P.  
Los nutrientes son un factor del suelo que determinan el crecimiento, la estructura y 
productividad  de los manglares (Cormier et al. 2015, Castañeda-Moya et al. 2011, 
Medina et al. 2010, Feller et al. 1999, Feller 1995, Lin y Sternberg 1992).  Los sitios de 
estudio estuvieron limitados por P; sin embargo, la concentración de P  no explica las 
diferencias en la estructura y producción en los sitios de estudio.  
El hidroperíodo (frecuencia, duración, altura de la inundación), Eh, sulfuros pH 
(reguladores), nutrientes del suelo (recursos),  son la resultante de la microtopografía y la 
hidrología (Mitsch y Gosselink 2007, Thom 1967). Factores que  ayudan a comprender las 
diferencias estructurales de los bosques de  manglar y que adicionalmente pueden 
explicar la dinámica de la vegetación en los bosques de manglar a una escala local 
(Agraz-Hernández et al. 2011, Flórez Verdugo et al. 2007, Feller et al. 2002 y 2003a y b, 
Sherman et al. 2003, Koch 1997,  Mckee 1993, López-Portillo y Ezcurra 1989, Cintrón et 
al. 1980 y 1978). El efecto de la microtopografía en el hidroperíodo es determinante de la 
salinidad  de los bosques estudiados (capítulo 1.  Fig. 1.8 a y b). Una alta duración de 
inundación (mar) con una moderada frecuencia promueve salinidades intersticiales 
elevadas (p.eje. bosque de cuenca 61±0.7 UPS). Mientras que una  alta frecuencia de 
inundación (mar) con moderada duración, la salinidad intersticial estará cercana a la del 
agua de mar (P. eje. Bosque de franja 37±0.3 UPS). La ausencia  inundación por agua de 
mar, con una baja duración y frecuencia de inundación por precipitación  pluvial generan 
que la salinidad intersticial sea baja (p.eje. bosque tierra adentro 10.1±0.4 UPS).   
 
La disminución de la salinidad se relacionó con un aumento en el desarrollo estructural. El 
mayor desarrollo estructural caracterizado por: baja densidad de árboles, altas áreas 
basales, biomasas y DAPs, (bosque tierra adentro de SC), se relacionó con la disminución 
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de la salinidad en los sitios de estudio. Este patrón de un mejor desarrollo estructural con 
la disminución de la salinidad también ha sido observado en bosques de manglar del 
Neotrópico en: Brasil, Colombia, Costa Rica, Martinica, México, Puerto Rico, Venezuela, 
Honduras (López et al. 2011, Urrego et al. 2009, Castañeda et al. 2006, Lara y Cohen 
2006, Imbert y Menard 1997, Cardona y Botero 1988, López-Portillo y Ezcurra 1989, 
Jiménez y Soto 1985, Cintrón et al. 1980,1978,  Pool et al. 1977).  
 
El aumento del Eh determinó el mayor desarrollo estructural en los bosques de manglar 
estudiados. Esto es similar a lo registrado en bosques de manglar de Panamá  y en Belice 
con respecto al incremento en la altura de los bosques de manglar con potenciales redox 
más altos (Lovelock et al. 2005, Feller et al. 2002). De igual forma en Colombia reportan 
mejor desarrollo estructural asociado a Eh altos (Serrano–Díaz et al. 1995). 
 
La disminución en la frecuencia y duración de la inundación determino el  mayor 
desarrollo estructural en los bosques de manglar estudiados. La relación del hidroperíodo 
con la estructura es casi desconocida. Sin embargo, en un bosque de manglar de Brasil  
encontraron una relación inversa entre la duración de la inundación y el aumento en la 
altura de los árboles de manglar Lara y Cohen (2006).  
 
La BA en manglares oscila  entre los  1.6 y 706 Mg  ha-1  con un promedio 158.6±12.2 Mg 
ha-1 (revisión a partir de 219 registros, Anexo 4.A). La BA del bosque de franja 
(128.85±9.6 Mg  ha-1) del PRMOP,  está por debajo del valor medio de la BA de los 
bosques de manglar (Anexo 4.A). La BA del bosque tierra adentro de SC (520.2±85.7 Mg  
ha-1) es extraordinariamente alta, siendo entre 4 y 3  veces más alta que la de los bosques 
de franja y cuenca del  PRMOP. Solamente superada en el Neotrópico en un bosque 
ribereño de México (Adame et al. 2015), que son los más altos registros de BA del planeta 
(Anexo 4.A). De igual forma la altura es 3 veces mayor, la densidad casi diez veces 
menos, el AB casi el doble y el DAP4 veces más grande en el bosque tierra adentro de 
SC con respecto a los bosques de franja y cuenca del PRMOP. 
 
El desarrollo estructural del bosque tierra adentro de SC, es impresionante. En bosques 
tierra adentro de México, la densidad de árboles por hectárea es   4 a 8  veces más 
elevada  que la de SC (404 árboles ha-1). Las áreas basales   2 a 10 veces menos que  
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la de SC (37 m2 ha-1). La altura promedio   3 a 10 veces menos y DAP  5 a 25 veces 
menos que los de SC (30 cm) (Adame et al 2013  y Lara-Domínguez et al. 2005). 
 
Los patrones estructurales registrados para los bosques de la isla de San Andrés, 
sugieren que no son los nutrientes los que explican la estructura y asignación de biomasa 
aérea de los bosques de la isla de San Andrés. Es  el producto de las complejas 
interacciones de la salinidad, Eh, frecuencia y duración de la inundación los determinantes 
de la estructura  y asignación de biomasa aérea en los bosques de manglar de la ISA 
(Lovelock et al. 2005, Cintrón et al. 1978).  
 
El efecto de los  reguladores (salinidad y Eh) y el hidroperíodo (frecuencia y duración de la 
inundación)  determinó la dinámica de las raíces en los bosques de manglar de la ISA  
limitados por nutrientes. La asignación de biomasa de raíces se incrementó con el estrés 
producido por el aumento de la salinidad, la duración de la inundación, la disminución del 
potencial redox y una moderada frecuencia de inundación (bosque de cuenca). Sin 
embargo la producción de raíces fue contraria a este patrón. En el bosque de cuenca, la 
producción fue la más baja con la más baja tasa de renovación y la longevidad más alta. 
Es así como en el bosque de cuenca las condiciones de alto estrés: alta salinidad, 
frecuencia de inundación moderada pero con una alta duración  y Eh bajo, la biomasa es 
alta producto de una longevidad alta con una tasa de renovación muy baja. Por lo cual, 
bajo estas condiciones de alto estrés, en estos bosques la relación costo-beneficio no 
beneficia la construcción de nuevo tejido radicular (Eissenstat et al. 2000, Guswa 2008).  
 
En este estudio  la relación BS:BA  fue excepcionalmente baja en el  bosque tierra 
adentro (0.024). Esta relación  es la más baja reportada en bosques de manglar del 
planeta,  en los cuales la biomasa subterránea fue determinada directamente (núcleos de 
suelo, zanjas, Tabla. 4.4). Esta proporción en la asignación de biomasa es muy similar a 
la registrada en micronesia (Cormier  et al. 2015). La baja asignación de biomasa 
subterránea es justificada  por los autores, debido a las grandes precipitaciones (en 
Spwalap)  que atenúan  el efecto de reguladores (la salinidad y sulfuros),  en bosques 
limitados por P. Sin embargo,  el patrón de la relación BS:BA aumenta ≈ tres veces en el 
bosque de cuenca y cinco veces en el bosque de franja. Esto indica que el bosque tierra 
adentro asigna una mayor biomasa aérea con respecto a la subterránea  como una 
respuesta al mínimo estrés ejercido por la  baja salinidad, frecuencia y duración de la 
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inundación.  De igual forma se observa como la relación BS:BA disminuye con el aumento 
del Eh (r2 =0.81 p < 0.001; Tabla 4.3); el cual disminuye por efecto de la frecuencia y 
duración de la inundación (r2= 0.87 p < 0.001;  Fig. 1.9 c y d). El incremento en la 
asignación de biomasa subterránea en los bosques estudiados responde al aumento del 
estrés en las condiciones del suelo, por el ascenso en la salinidad, la frecuencia y 
duración de la inundación, disminución del Eh  en  bosques  de manglar limitados por 
recursos (Cormier et al 2015, Castañeda-Moya et al.  2013, Naidoo 2009, López-Hoffman 
et al. 2007,  Sherman et al. 2003). Este patrón es  coherente con la teoría de incremento 
en la asignación de biomasa por limitación de recursos (Gleason y Tilman 1992, Chapín et 
al. 1987). 
 
Tabla 4.4. Proporción Biomasa subterránea-biomasa aérea (BS:BA) en bosques de 
manglar alrededor del mundo 
País Sitio Especie - Ecotipo  BS:BA Referencia 
Colombia  San Andrés isla PRMOP Rm, Lr y Ag - franja 0.119 Este estudio 
Colombia San Andrés Isla PRMOP Ag, Lr y Rm - cuenca 0.078 Este estudio 
Colombia San Andrés isla SC Rm, Lr - tierra adentro 0.024 Este estudio 
Micronesia Yela Kosrae Mixto - franja 0.074 Cormier et al. (2015) 
Micronesia Yela Kosrae Mixto- interior 0.048 Cormier et al. (2015) 
Micronesia Yela Kosrae Mixto- ribereño 0.053 Cormier et al. (2015) 
Micronesia Sapwalp, Pohnpei Mixto - franja 0.024 Cormier et al. (2015) 
Micronesia Sapwalp, Pohnpei Mixto- interior 0.046 Cormier et al. (2015) 
Australia Brisbane Am 0.67 Mackey (1993) 1 
Australia Brisbane Am 0.35 Mackey (1993) 1 
Australia Brisbane Am 1.14 Mackey (1993) 1 
Australia Brisbane Am 0.11 Mackey (1993) 1 
Australia Hawkesbery River 
 
0.28-4.10 Saintilan (1997) 
Australia Hawkesbery River Am 0.77 Saintilan (1997) 
Australia Hawkesbery River Am 0.40-1.90 Saintilan (1997) 
Indonesia Halmahera Bg 0.27 Komiyama et al. (1988)2 
Indonesia Halmahera Bg 0.41 Komiyama et al. (1988)2 
Indonesia Halmahera Ra 0.54 Komiyama et al. (1988)2 
Indonesia Halmahera Ra 0.59 Komiyama et al. (1988)2 
Indonesia Halmahera Ra 0.45 Komiyama et al. (1988)2 
Indonesia Halmahera Rs 0.52 Komiyama et al. (1988)2 
Indonesia Halmahera S 0.22 Komiyama et al. (1988)2 
Indonesia Halmahera Ct 0.94 Komiyama et al. (1988)2 
Australia Stranger creek Am 1.01 Brigss (1977) 
Australia Stranger creek Am 1.42 Brigss (1977) 
Rep. Dominicana Samana Bay Rm, Lr y Ag 0.29 Sherman et al. (2003) 
USA Shark River Rm, Ce - Enano 1.92-9.75 Castañeda-Moya et al. (2013) 
USA Taylor River Rm, Ce, Lr - Ribereño 0.17-0.33 Castañeda-Moya et al. (2013) 
Kenia Gazy bay Rm. 0.23 Kairo et al. (2008) 
Ag: Avicennia germinans, Am: Avicennia marina, Bg: Bruguiera gymnorrhiza, Ct: Ceriops tagal, Ce: Conocarpus erectus Lr: 
Laguncularia racemosa, Ra: Rhizophora apiculata, Rm: Rhizophora mangle, Rm: Rhizophora mucronata, S: Sonneratia, 1 
Cormier et al. (2015) ,2 Komiyama et al (2008) 
 
La PPNM  en los bosques de manglar estudiados estuvo por encima del  promedio global  
(7.95±0.8 Mg ha-1 a-1. Tabla. 4.5). la PPNM del bosque tierra adentro  corresponde a la 
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segunda más alta registrada en el Neotrópico  (14.79 Mg ha-1 a-1, Tabla. 4.5). La baja 
salinidad, frecuencia y duración de la inundación así como el mayor Eh determinaron  un 
aumento en la PPNM  en los manglares del bosque tierra adentro (SC) comparado con los 
bosques de cuenca  y franja (PRMPOP).  El patron en la PPNM  de los manglares,  
responde a la influencia del hidroperíodo y reguladores en bosques limitados por P.  Un  
patrón parecido de aumento de la PPNM  por efecto de la disminución de la salinidad y alta 
entrada de nutrientes es descrito en bosques de manglar de México y Sri Lanka (Day et 
al. 1996, Amarasinghe y Balasubramaniam 1992b). Algo similar sucede con el aumento 
de la PPNM producto de la limitación de nutrientes (P)  y el hidroperíodo en bosques de 
manglar de la Florida (Castañeda-Moya 2010).  Esto evidencia que la energía necesaria 
para construir nuevo tejido en la producción, preferiblemente va a ser invertida en atenuar 
el estrés por efecto de reguladores y recursos en ambientes limitados por P.  
   
La PPNA en los bosques de manglar de la ISA es mayor en el bosque tierra 
adentro>franja>cuenca. El bosque tierra adentro presenta la  PPNA  más alta registrada en 
bosques de manglar (Tabla 4.5).  El aporte  de la PPNM  a la PPNA fue inferior al de la 
PPNH. Esto es similar a lo registrado en bosques de manglar de Guadalupe, México, 
República Dominicana, USA, (Castañeda-Moya et al. 2013, Sherman et al. 2003, Day et 
al. 1996, 1987, Imbert y Rollet 1989). La menor  relación PPNM:PPNH se presenta en el 
bosque tierra adentro (0.65) aumentando en el bosque de franja (0.75) y es más elevada 
en el bosque de cuenca (0.93).  Esta relación  indica que con la disminución del estrés por 
las bajas salinidades; las mínimas frecuencia y duración de la inundación que promueven   
potenciales redox más altos; en ambientes limitados por P, los manglares van a responder 
de manera plástica produciendo más madera que hojarasca (Day et al. 1996). 
 
La PPNT en los bosques de manglar de la ISA es mayor en el bosque tierra 
adentro>franja>cuenca. En los tres bosques la asignación a la  PPNT de la PPNS  fue baja 
y  no supero el 15% mientras que la PPNA superó el 84% (bosques de franja) e inclusive 
el 94% (bosques tierra adentro y cuenca). Estos resultados contrastan claramente con las 
estimaciones realizadas en bosques de manglar ribereños y enanos de la Florida donde la 
producción subterránea alcanza a ser el 58% (bosque enano) de la producción total 
(Castañeda-Moya et al. 2013). De igual forma contrasta con los estimados globales del 
aporte de la producción de hojarasca y de madera a la producción total en bosques de 




En los bosques de manglar de la ISA el estrés producido por la salinidad, frecuencia y 
duración de la inundación así como el Eh determinaron las diferencias en la relación 
producción:biomasa (P:B).  La relación P:B se incrementó en un rango de 1.5 (bosque de 
cuenca) y 3 veces (bosques de franja) con respecto al bosques tierra adentro por efecto 
del incremento en la salinidad, frecuencia y duración de la inundación y la disminución del 
potencial redox. Esto indica que la planta está gastando más energía de la producción en 
combatir el estrés producido por reguladores (salinidad, Eh, sulfuros) e hidroperíodo 
(frecuencia y duración de la inundación) que en su desarrollo estructural (Day et al. 1987). 
Este patrón es similar al registrado para bosques de la Florida; influenciados por un 
gradiente de nutrientes, y afectados igualmente por el hidroperíodo y sulfuros (Castañeda-
Moya et al. 2013).  
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Tabla 4.5. Producción primaria neta de madera (PPNM  en Mg ha-1 a-1),  Producción primaria neta aérea 
(PPNA en  Mg ha-1 a-1)   en manglares. 
Lat 
(°) País Sitio Ecotipo 
PPNM 
Mg ha-1 a-1 
PPNA 
Mg ha-1 a-1 
PPNM/ 
PPNH Referencia 
4.48 Malasia Matang 
 
6.7 17.7 0.61 Putz y Chang (1986) 
4.50 Malasia 
  
11.8   Ong et al. (1979)1 
4.50 Malasia 
  
24.1   Ong et al. (1979)1 
7 Indonesia Java 
 
13.96 22.16 1.7 Sukardjo y Yamada (1992) 
7 Indonesia Java 13.75 21.12 1.87 Sukardjo y Yamada (1992) 
7 Indonesia Java  13.75 20.85 1.94 Sukardjo y Yamada (1992) 
7 Indonesia Java  14.18 22.38 1.73 Sukardjo y Yamada (1992) 
7 Indonesia Java  14.60 25 1.4 Sukardjo y Yamada (1992) 
8 Tailandia   20 27.4 2.7 Christensen  (1978) 
8.2 Sry Lanka Erumathivu Island Franja 1.34 7.57 0.22 Amarasinghe y Balasubramaniam (1992b) 
8.2 Sry Lanka Erumathivu Island  Franja 4.34 9.86 0.79 Amarasinghe y Balasubramaniam (1992b) 
8.2 Sry Lanka Kala Oya Ribereño 6.76 11.17 1.53 Amarasinghe y Balasubramaniam (1992b) 
8.2 Sry Lanka Kala Oya  Ribereño 5.62 9.36 1.5 Amarasinghe y Balasubramaniam (1992b) 
11.33 Colombia Brazo Riíto Ribereño 7.4 20.2 0.57 Lema y Polanía (2007) 
12 Colombia Smith Channel Tierra adentro 14.79 37.38 0.65 Este Estudio 
12 Colombia PRMOP Franja 8.88 23.77 0.75 Este Estudio 
12 Colombia PRMOP Cuenca 9.58 19.92 0.92 Este Estudio 
16.14 Guadalupe Du Grand-Cul- de Sac Marin 
 
0.31 6.10 0.05 Imbert y Rollet (1989) 
16.14 Guadalupe Du Grand-Cul- de Sac Marin 
 
2.58 6.3 0.69 Imbert y Rollet (1989) 
16.14 Guadalupe Du Grand-Cul- de Sac Marin 
 
7.63 21.2 0.56 Imbert y Rollet (1989) 
16.14 Guadalupe Du Grand-Cul- de Sac Marin 1.52 7.60 0.25 Imbert y Rollet (1989) 
16.14 Guadalupe Du Grand-Cul- de Sac Marin  4.32 13.1 0.49 Imbert y Rollet (1989) 
18 Puerto Rico La Parguera Franja 3.07   Golley et al. (1962) 
18.4 México Boca Chica  Ribereño 12.06 24.58 0.93 Day et al. (1987) 
18.4 México Estero Pargo Franja 7.72 16.06 0.96 Day et al. (1987) 
18.7 México Laguna de Términos cuenca 1.96 6.92 0.4 Day et al. (1996) 
18.7 México Laguna de Términos cuenca 1.11 4.12 0.37 Day et al. (1996) 
18.7 México Laguna de Términos cuenca 1.99 6.13 0.48 Day et al. (1996) 
19.10 Rep. Dominicana Samana Bay Franja 6.6 16.8 0.65 Sherman et al. (2003) 
19.10 Rep. Dominicana Samana Bay Franja 11.8   Sherman et al. (2003) 
19.10 Rep. Dominicana Samana Bay Cuenca 16.3   Sherman et al. (2003) 
19.53 China Hainan 
 
11.5   Lin et al (1990)1 
21.40 USA Kaneohe Bay- Hawai Franja 3.93 29.3 0.16 Cox y Allen (1999) 
23.00 Hong Kong 
  
13.30 20.17 1.94 Lee (1990)1 
24.24 China Fujian 
 
8.69   Lin et al. (1985)1 
25.10 USA Taylor River-Florida Enano 0.64 3.22 0.25 Castañeda-Moya et al.(2103) 
25.10 USA Taylor River-Florida Enano 0.75 3.78 0.25 Castañeda-Moya et al. (2103) 
25.10 USA Taylor River-Florida Enano 0.78 3.32 0.27 Castañeda-Moya et al. (2103) 
25.10 USA Shark River-Florida Ribereño 3.57 11.68 0.44 Castañeda-Moya et al.(2103) 
25.10 USA Shark River-Florida Ribereño 1.45 9.12 0.19 Castañeda-Moya et al. (2103) 
     
  Continua 
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Continuación. Tabla 4.5.  
Lat 
(°) País Sitio Ecotipo 
PPNM 
Mg ha-1 a-1 
PPNA 
Mg ha-1 a-1 
PPNM/ 
PPNH Referencia 
25.10 USA Shark River-Florida Ribereño 4.37 14.51 0.43 Castañeda-Moya et al. (2103) 
25.19 USA Shark River-Florida Ribereño 10.7   Chen y Twilley (1999) 
25.19 USA Shark River-Florida Ribereño 12   Chen y Twilley (1999) 
25.25 USA Shark River-Florida Ribereño 4.2   Chen y Twilley (1999) 
25.25 USA Shark River-Florida Ribereño 3.2   Chen y Twilley (1999) 
25.27 USA Biscayne Bay-Florida Franja 13.9 26.1 1.14 Ross et al. (2001) 
25.27 USA Biscayne Bay-Florida Enano 2.2 8.1 0.37 Ross et al. (2001) 
25.49 USA Chokoloske bay Ribereño 7.31 19.06 0.62 Sell (1977) 
25.49 USA Chokoloske bay Ribereño 9.86 21.69 0.83 Sell (1977) 
26.00 USA Gordon River Ribereño 13.33 22.42 1.47 Sell (1977) 
26.00 USA Gordon River Ribereño 16.79 31.22 1.16 Sell (1977) 
30.23 USA Rockery Bay Cuenca 0.69 9.86 0.08 Steyer (1988)2 






Los resultados de este estudio muestran el efecto reguladores (salinidad, Eh y sulfuros) e 
hidroperíodo (frecuencia y duración de la inundación) en la estructura, asignación de 
biomasa  y la producción en los bosques de manglar de la ISA limitados por nutrientes 
(P). En la ISA no se presenta ningún aporte de nutrientes aloctono, por la ausencia de ríos 
y arroyos y su lejanía de las zonas continentales (800 km) que aporten sedimentos y 
nutrientes. Sin embargo no es la fertilidad de los suelos, sino el mayor o menor grado de 
stress impuesto por los reguladores (salinidad y Eh)  e hidroperiodo (frecuencia y duración 
de la inundación), los que determinaron las diferencias estructurales, en la asignación de 
biomasa y de producción de los bosques de manglar de la isla de San Andrés. Esta 
información ayuda a comprender el efecto que factores ambientales  ejercen en la 
estructura y producción de los manglares. De igual forma es una herramienta que nos 
permite identificar a los bosques de manglar de la ISA como sitios de alta importancia 
para su conservación y manejo por su alta productividad primaria aérea que determina 
una alta asignación de biomasa aérea.  
 
En ambientes carbonatados y en particular en pequeñas islas oceánicas son los procesos 
biológicos los han permitido mantener el nivel del suelo a la par con el aumento del nivel 
del mar (Mackee 2011, Mackee et al. 2012 y 2007). Es el conjunto de los procesos 
biológicos tanto subterráneos como sobre la superficie del suelo, los que participan del 
mantenimiento del nivel del suelo (Mackee et al. 2012). Los datos suministrados en el 
presente estudio entregan información valiosa de como factores locales (recursos, 
reguladores e hidroperiodo) afectan la cantidad de materia que se está acumulando sobre 
la superficie del suelo como a nivel subterráneo. Estos  resultados muestran que se debe 
tener un manejo cuidadoso y diferencial de los ecotipos de manglar. Bosques como el 
tierra adentro, prácticamente desconocidos en su funcionamiento, sustentan su alta 
biomasa y producción aéreas en un mínimo estrés. Por la ausencia de mareas oceánicas  
que determinen su hidroperíodo así como los aportes de sal. La alta biomasa aérea 
cuantificada en los bosques de manglar de la ISA y en particular del bosques tierra 
adentro da cuenta del alto potencial de secuestro de carbono a una escala corta de 
tiempo- décadas- (Duarte et al. 2005). Este carbono tiene el potencial de aumentar su 
secuestre en los sedimentos durante milenios (Duarte et al. 2005). De igual forma la 
conservación de los bosques con influencia mareal en la ISA (franja y cuenca) es  muy 
importante  por el gran aporte de materia orgánica subterránea que hacen al suelo. Se ha 
reportado que en bosques de manglar de la Florida y Belice donde se produce mayores 
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concentraciones de materia orgánica  subterránea se presenta una excedente de 
elevación que supera el incremento del nivel medio del mar (Mckee 2011). De igual forma 
la mayor tasa de producción con respecto a la descomposición genera un excedente de 
materia orgánica que se almacena  favoreciendo el secuestro de  carbono (Mckee 2007). 
La información generada en la presente investigación es una herramienta importante para 
la determinación el aporte que las raíces subterráneas  puedan hacer a los procesos de 
acreción y secuestre de carbono ante el aumento del nivel medio del mar y del dióxido de 































En esta investigación se presenta el efecto ejercido por  reguladores e hidroperíodo en  
bosques de manglar limitados por recursos (P) en la estructura, asignación de biomasa y 
PPNT  de la ISA. En  el bosque tierra adentro, se registró  el mínimo estrés  por 
reguladores (salinidad <11 UPS, Eh ligeramente reducido: 244 ± 60.2  mv y sulfuros 
bajos) e  hidroperíodo (frecuencia de inundación <40 “mareas”, duración de inundación 
<3500 horas al año). Presentándose: 1. Alta asignación de  biomasa y producción aérea. 
2. baja asignación de biomasa y producción de raíces. 3. La más baja relación BS:BA 
registrada en bosques de manglar. 4. Baja tasas de renovación y longevidad de raíces. 5. 
Gran desarrollo estructural característico de bosques maduros: bajas densidades, DAP 
altos, biomasas aéreas y altura de los árboles elevados.  En condiciones de máximo 
estrés (bosque de cuenca), por reguladores (salinidad ≥64.4 UPS, Eh moderadamente 
reducido: 99.5± 45.8 mv) e hidroperíodo (frecuencia de inundación <145 mareas, duración 
de inundación >6000 horas al año)  se presenta: 1. Baja asignación de biomasa y la más 
baja producción aérea de los bosques estudiados.  2. Asignación de biomasa de raíces 
alta y baja producción de raíces. 3.  La relación BS:BA siete veces más alta que en el 
bosques tierra adentro. Las tasas de renovación más bajas  y longevidad de raíces más 
altas. Un bajo desarrollo estructural: altas densidades, valores bajos de: DAP, biomasas 
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Mg ha-1  
Referencia 
Indonesia Este Sumatra B. sexángula 0.21 279 Kusmana et al. (1992)1 
Indonesia Este Sumatra B. sexángula 0.21 178 Kusmana et al. (1992)1  
Indonesia Este Sumatra B. sexángula 0.21 89.7 Kusmana et al. (1992)1 
Indonesia Este Sumatra B. sexángula 0.21 76 Kusmana et al. (1992)1 
Indonesia Este Sumatra B. parviflora 0.21 42.9 Kusmana et al. (1992)1 
Indonesia Este Sumatra B. parviflora 0.21 40.7 Kusmana et al. (1992)1 
Indonesia Halmahera B. gimnorrhiza 1.1 436.4 Komiyama et al. (1988)1 
Indonesia Halmahera R. apiculata 1.1 406.6 Komiyama et al. (1988)1 
Indonesia Halmahera R. spp 1.1 356.8 Komiyama et al. (1988)1 
Indonesia Halmahera R. apiculata 1.1 299.1 Komiyama et al. (1988)1 
Indonesia Halmahera R. apiculata 1.1 216.8 Komiyama et al. (1988)1 
Indonesia Halmahera B. sexangula 1.1 178.2 Komiyama et al. (1988)1 
Indonesia Halmahera Sonneratia 1.1 169.1 Komiyama et al. (1988)1 
Colombia El Encanto Ribereño 3 143.5 Mullen y Hernández (1978)2 
Malasia Matang R. apiculata 4 211.8 Ong et al. (1982)2 
Kenia Gazy bay R. mucronata 4.25 106.7 Kairo et al. (2008) 
Kenia  R. mucronata 4.25 249 Slim et al. (1996)1 
Kenia  C. tagal 4.25 40.1 Slim et al. (1996)1 
Malasia Matang R. apiculata 4.48 460 Putz y Chang (1986) 
Guyana Francesa  Pionero(I) 4.52 31.5 Fromard et al. (1998) 
Guyana Francesa  Pionero(II) 4.52 71.58 Fromard et al. (1998) 
Guyana Francesa  Pionero(III) 4.52 35.1 Fromard et al. (1998) 
Guyana Francesa  regeneración 4.52 4.2 Fromard et al. (1998) 
Guyana Francesa  Maduro coastal 4.52 180 Fromard et al. (1998) 
Guyana Francesa  Maduro coastal 4.52 315 Fromard et al. (1998) 
Guyana Francesa  Maduro ribereño 4.52 188.6 Fromard et al. (1998) 
Guyana Francesa  Maduro ribereño 4.52 122.2 Fromard et al. (1998) 
Guyana Francesa  Maduro ribereño 4.52 143.2 Fromard et al. (1998) 
Micronesia Yela kosrae Franja 5.19 128.6 Cormier et al. (2015)  
Micronesia Yela kosrae Interior-Cuenca 5.19 248.1 Cormier et al. (2015) 
Micronesia Yela kosrae Ribereño 5.19 268.6 Cormier et al. (2015) 
Guyana Francesa   5.3 188.6 Fromard et al. (1998) 
Guyana Francesa   5.23 180 Fromard et al. (1998) 
Guyana Francesa   5.23 143.3 Fromard et al. (1998) 
Guyana Francesa   5.23 122.2 Fromard et al. (1998) 
Guyana Francesa  Ribereño 5.23 35.1 Fromard et al. (1998) 
Guyana Francesa   5.23 31.5 Fromard et al. (1998) 
Malasia  Rhizophora spp. 5 147 Ong et al. (1981)1 
Malasia  Rhizophora spp. 5 314 Ong et al. (1981)1 
Micronesia Sapwalap Franja 6.54 570 Cormier et al. (2015) 
Micronesia Sapwalap Interior-Cuenca 6.54 574 Cormier et al. (2015) 
Indonesia Segara Anakan R. mucronata 7 93.7 Sukardjo y Yamada (1992) 
Tailandia Satun C. tagal 7.22 92.2 Komiyama et al. (2000) 
Brasil Itamaraca. Pernambuco Ribereño 7.48 105 Medeiros y Sampaio (2008) 
Tailandia  R. apiculata 8 159 Christensen (1978) 
Tailandia Sureste de  Pang-nga Mixto 8.15 62.2 Poungparn (2003)1 
Sry Lanka Pallivasahhurei Franja 8.2 193 Amarasinghe y Balasubramaniam (1992)a 
Sry Lanka Pullupidi Island Franja 8.2 172 Amarasinghe y Balasubramaniam (1992)a 
Sry Lanka Erumathivu Island  Franja 8.2 71 Amarasinghe y Balasubramaniam (1992)a.b 
Sry Lanka Kala Oya(V) Ribereño 8.2 85 Amarasinghe y Balasubramaniam (1992)a 
Sry Lanka Kala Oya (VI) Ribereño 8.2 57 Amarasinghe y Balasubramaniam (1992)a 
Sry Lanka Karathivu/Serakkuli Franja 8.2 240 Amarasinghe y Balasubramaniam (1992)a 
Vietnam Mui ca mau Franja 8.41 197 Nguyen et al. (2014) 
Vietnam Mui ca mau R. apiculata 8.41 237.9 Nguyen et al. (2014) 
Vietnam Mui ca mau R. apiculata 8.41 250 Nguyen et al. (2014) 
Panamá  Ribereño 9 280 Golley et al. (1975)2 
Panamá Chiriqui Lagoon  Franja 9.21 59.5 Lovelock et al. (2005) 
Panamá Chiriqui Lagoon  Transición 9.21 22.2 Lovelock et al. (2005) 













Mg ha-1  
Referencia 
Panamá Chiriqui Lagoon  Enano 9.21 8.3 Lovelock et al. (2005) 
Panamá Chiriqui Lagoon  Landward 9.21 194.3 Lovelock et al. (2005) 
Micronesia Maaq S. alba 9.33 487 Kauffman y Cole (2010) 
Micronesia Maaq S. alba 9.33 487 Kauffman y Cole (2010) 
Micronesia Qatliw S. alba 9.33 298 Kauffman y Cole (2010) 
Micronesia Ruunuw S. alba 9.33 517 Kauffman y Cole (2010) 
Micronesia Tabinify R. apiculata 9.33 169 Kauffman y Cole (2010) 
Micronesia Qamum S. alba 9.33 200 Kauffman y Cole (2010) 
Micronesia Qaaf S. alba 9.33 257 Kauffman y Cole (2010) 
Tailandia Ranong Southern  R. spp 9.98 281.2 Tamai et al. (1986)1 
Filipinas Banacon R. stylosa 10.03 312 Camacho et al. (2011) 
Filipinas Banacon R. stylosa 10.03 219.2 Camacho et al. (2011) 
Filipinas Banacon R. stylosa 10.03 556 Camacho et al. (2011) 
Filipinas Banacon R. stylosa 10.03 236.3 Camacho et al. (2011) 
Filipinas Palawan R. apiculata 10.03 561.2 Abino et al (2014)  
Colombia Brazo Riíto Ribereño 11.33 70.9 Lema y Polanía (2007) 
Colombia Valle de los cangrejos Cuenca 11.33 26.7 Lema y Polanía (2007) 
Filipinas Samar A. offiinalis 11.36 297.2 Abino et al (2014) 
Colombia PRMOP Franja 12 128 Este Estudio 
Colombia PRMOP Cuenca 12 165 Este Estudio 
Colombia Smith Channel Tierra Adentro 12 520 Este Estudio 
Filipinas  Mixto 12 45.9 de la Cruz y Banaag (1967)2 
India Isla Andaman Brugiera- Ceriops 12 214 Mall et al. (1991)2 
Tailandia Trat oriental Mixto 12.12 142 Poungparn (2003)2 
México Panzacola Ribereño 14.43 383.6 Adame et al. (2015) 
México Teculapa Ribereño 14.43 342.4 Adame et al. (2015) 
México Paixtalon Ribereño 14.43 391.6 Adame et al. (2015) 
México Esterillo Ribereño 14.43 621.3 Adame et al. (2015) 
México Santa chila Ribereño 14.43 198.8 Adame et al. (2015) 
México Zacapulco Ribereño 14.43 303.75 Adame et al. (2015) 
México Las Palmas Ribereño 14.43 706.6 Adame et al. (2015) 
Guadalupe Du Grand-Cul- de Sac Marin Rhizophora  16.14 152.3 Imbert y Rollet (1989) 
Guadalupe Du Grand-Cul- de Sac Marin Mixto 16.14 56.3 Imbert y Rollet (1989) 
Guadalupe Du Grand-Cul- de Sac Marin Avicennia-laguncularia 16.14 99 Imbert y Rollet (1989) 
Puerto Rico La Parguera Franja 18 62.9 Golley et al. (1962) 
México Cometa Ribereño 18.29 114 Kaufman et al. (2015) 
México Vidal Ribereño 18.34 255 Kaufman et al. (2015) 
México Sábalo Ribereño 18.35 265 Kaufman et al. (2015) 
México Gallego Ribereño 18.35 117 Kaufman et al. (2015) 
México Grijalva Franja 18.36 233 Kaufman et al. (2015) 
México Boca Pedro Este Franja 18.38 217 Kaufman et al. (2015) 
México Boca Pedro Oeste Franja 18.39 264 Kaufman et al. (2015) 
México Boca Chica  Franja 18.4 120 Day et al. (1987) 
México Estero Pargo Ribereño 18.4 135.5 Day et al. (1987) 
México Laguna de Términos Franja 18.7 164 Day et al. (1987) 
México Laguna de Términos cuenca 18.7 49.4 Day et al. (1987) 
Rep. Dominicana Samana Bay Franja 19.1 195.4 Sherman et al. (2003) 
Rep. Dominicana Samana Bay Franja 19.1 269.4 Sherman et al. (2003) 
Rep. Dominicana Samana Bay Cuenca 19.1 181.9 Sherman et al. (2003) 
Rep. Dominicana Samana Bay Cuenca 19.1 167.5 Sherman et al. (2003) 
México Isla Pitaya L. racemosa 19.3 176.2 Adame et al. (2013) 
México Cayo Culebra R. mangle 19.4 144.9 Adame et al. (2013) 
México Hualaxtoc R. mangle 19.4 105 Adame et al. (2013) 
México Laguna Negra R. mangle 19.45 114.2 Adame et al. (2013) 
México Xamach Enano 19.45 3 Adame et al. (2013) 
México La Raya Enano 19.45 7.1 Adame et al. (2013) 
México El Playon Enano 19.45 5.3 Adame et al. (2013) 
Rep. Dominicana El Morro Enano 19.46 9 Kauffman et al. (2014) 
Rep. Dominicana Granja Enano 19.46 5.5 Kauffman et al. (2014) 
Rep. Dominicana Final Enano 19.46 21.1 Kauffman et al. (2014) 
Rep. Dominicana Mediano Sur Cuenca 19.46 62.8 Kauffman et al. (2014) 













Mg ha-1  
Referencia 
Rep. Dominicana Laguna Media Cuenca 19.46 58.5 Kauffman et al. (2014) 
Rep. Dominicana Guinea Media Cuenca 19.46 41.4 Kauffman et al. (2014) 
Rep. Dominicana Tapion Ribereño 19.46 173.2 Kauffman et al. (2014) 
Rep. Dominicana Balsa Alta Ribereño 19.46 277.2 Kauffman et al. (2014) 
Rep. Dominicana Alta Tres Ribereño 19.46 271.7 Kauffman et al. (2014) 
Australia Port Hedland Franja 20.2 282.8 Alongi et al. (2000) 
Australia Port Hedland Franja 20.2 147.6 Alongi et al. (2000) 
Australia Dampier Franja 20.43 246.7 Alongi et al. (2000) 
Australia Dampier Franja 20.43 45.8 Alongi et al. (2000) 
USA Kaneohe Bay- Hawai Franja 21.4 279 Cox y Allen (1999) 
Australia Mangrove Bay Franja 21.58 90.5 Alongi et al. (2000) 
Australia Bay of rest Franja 21.58 207.9 Alongi et al. (2000) 
China Shenzhen A. corniculatum 22 87.1 Tam et al. (1995) 
Japón 
 
Rhizophora 24 108.1 Suzuki y Tagawa (1983)1 
Japón 
 
Rhizophora 24 97.6 Suzuki y Tagawa (1983)1 
Japón 
 
Mixto 24 78.6 Suzuki y Tagawa (1983)1 
China 
 
K. candel 24 93.4 Peng y Lu (1990)1 
USA Taylor River-Florida Ribereño 25.1 107.9 Castañeda-Moya  (2010) 
USA Taylor River-Florida Ribereño 25.1 95.4 Castañeda-Moya  (2010) 
USA Taylor River-Florida Ribereño 25.1 162.2 Castañeda-Moya  (2010) 
USA Shark River-Florida Enano 25.1 12.5 Castañeda-Moya et al. (2103) 
USA Shark River-Florida Enano 25.1 12.5 Castañeda-Moya et al. (2103) 
USA Shark River-Florida Enano 25.1 4.47 Castañeda-Moya et al. (2103) 
USA Biscayne Bay-Florida Franja 25.27 56.02 Ross et al. (2001) 
USA Biscayne Bay-Florida Enano 25.27 22.3 Ross et al. (2001) 
USA Florida Overwash 26 140.26 Lugo y Snedaker (1974) 
USA Florida Ribereño 26 141.1 Lugo y Snedaker (1974) 
USA Florida Ribereño 26 207.8 Lugo y Snedaker (1974) 
USA Florida Franja 26 108.9 Lugo y Snedaker (1974) 
USA Florida Franja 26 177.7 Lugo y Snedaker (1974) 
USA Florida Franja 26 251.2 Lugo y Snedaker (1974) 
Australia 
 
A. marina 27.24 341 Mackey (1993)1 
USA Florida Rhizophora spp. 27.3 162.1 Lahman (1988)2 
USA Florida Rhizophora spp. 27.3 164 Lahman (1988)2 
USA Florida Rhizophora spp. 27.3 131.9 Lahman (1988)2 
Sur Africa Megeni river Ribereño 29.48 94.9 Steinke et al. (1995) 
Australia 
 
Avicennia spp 32 66 Burchett y Pulkownik (1983)1 
Australia 
 
Avicennia spp 32 104 Burchett y Pulkownik (1983) 
Australia 
 
Avicennia spp 32 7.1 Burchett y Pulkownik (1983) 
Australia 
 
Avicennia spp 32 86 Burchett y Pulkownik (1983) 
Australia Kooragang A. marina 33 21.8 Murray (1985) 
Australia Gosford A. marina 33.5 21.7 Murray (1985) 
Australia Middle Harbour Avicennia spp 34 99.7 Goulter y Allaway (1979)2 
Australia Stranger creek A. marina 34 144.5 Briggs (1977) 
Australia Stranger creek A. marina 34 112.3 Briggs (1977) 
New Zealand Tuf crater A. marina 37 104.1 Woodroffe (1985) 
New Zealand Tuf crater A. marina 37 6.8 Woodroffe (1985) 
Australia 
 
A. marina 38 86 Clough y Attiwill (1975) 








Anexo 4.B. Atributos estructurales de los bosques de manglar en el Neotrópico: densidad, área basal (AB), 










 N arb ha-1 
AB  







1.07 Brasil Acarajo Ribereño 610 15.2 
 
17.8 11.8 Menezes et al. (2003) 
1.07 Brasil Furo do Chato Ribereño 370 30.4 
 
32.5 13 Menezes et al. (2003) 
1.07 Brasil Furo Grande Ribereño 630 18.2 
 
19.2 11.8 Menezes et al. (2003) 
2.00 Brasil Rio Bicas Cuenca 2370 16.3 
 
9.8 5 Rebelo-Mochel (1997) 
4.52 Guyana francesa 
 
Pionero(I) 41111 13.7 39 2.1 3.5 Fromard et al. (1998) 
4.52 Guyana francesa 
 
Pionero(II) 11944 20.6 37 4.7 7.7 Fromard et al. (1998) 
4.52 Guyana francesa 
 
Pionero(III) 31111 12.5 33 2.4 2.8 Fromard et al. (1998) 
4.52 Guyana francesa 
 
Regeneración 281715 
   
0.4 Fromard et al. (1998) 
4.52 Guyana francesa 
 
Maduro costero 917 24.6 18 23.6 19.6 Fromard et al. (1998) 
4.52 Guyana francesa 
 
Maduro costero 780 33.6 18 30.1 22.7 Fromard et al. (1998) 
4.52 Guyana francesa 
 
Maduro ribereño 3310 24 71 32.1 23 Fromard et al. (1998) 
4.52 Guyana francesa 
 
Maduro ribereño 3167 17.8 65 21.7 19.1 Fromard et al. (1998) 
4.52 Guyana francesa 
 




Fromard et al. (1998) 
8 Panamá Darién Franja 320 35 
 
10 22 Mayo (1965)1 
8.51 Costa Rica Sierpe Ribereño 1600 27 54.3 
 
10.8 Jiménez y Soto (1985) 
9.00 Venezuela Delta orinoco Ribereño 100 65.1 
  
28 MARNR (1986)1 
9.21 Panamá Chiriqui Lagoon  Franja 8500 15.8   
 
3.94 Lovelock et al. (2005) 
9.21 Panamá Chiriqui Lagoon  Transición 17800 11.2   
 
1.54 Lovelock et al. (2005) 
9.21 Panamá Chiriqui Lagoon  Enano 33500 6.8   
 
0.74 Lovelock et al. (2005) 
9.21 Panamá Chiriqui Lagoon  Interno 4700 30.1 
  
4.14 Lovelock et al. (2005) 
9.42 Costa Rica Pochote Ribereño 1220 21 30.7   7.5 Jiménez y Soto (1985) 
9.52 Costa Rica Tivives Ribereño 769  41 5.7     Jiménez  (1990) 
9.57 Costa Rica Jicaral Ribereño 1773 7 6.23   3.3 Jiménez y Soto (1985) 
9.58 Costa Rica Punta arenas Ribereño 2370 20 23.5   8.8 Jiménez y Soto (1985) 
9.26 Costa Rica Quepos Ribereño 1850 29 65.3   15.6 Jiménez y Soto (1985) 
9.58 Costa Rica Boca Barranca   Ribereño 1370 32.9 10.3     Pool et al. (1977) 
10.10 Venezuela San Juan Ribereño 350 27.5 
  
28 MARNR (1986)1 
10.25 Venezuela Golfo de Paria Ribereño 380 13.8 
  
28 MARNR (1986)1 
10.18 Costa Rica Tamarindo Ribereño 918 37.5 30.7   10.7 Jiménez y Soto (1985) 
10.18 Colombia Ciénaga del Chólon Franja 2110 
 
  4.94 3.42 Valle et al. (2011) 
10.40 Venezuela Morrocoy Cuenca 1320 
   
15 MARNR (1986)1 
10.40 Venezuela Morrocoy Franja 440 10.2 
  
11 MARNR (1986)1 
10.50 Venezuela Tacarigua Cuenca 790 30.1 
 
10.4 15.3 Rodríguez (1984)1 
10.50 Venezuela Tacarigua Franja 
   
2.7 9.5 MARNR (1986)1 
10.55 Colombia Rinconada Cuenca 1810 12.08   7.39 7.91 Cardona y Botero (1998) 
10.55 Colombia Carevaca Cuenca 340 2.16   7.84 5.53 Cardona y Botero (1998) 
10.40 Colombia Caño hondo Cuenca 400 2.93   7.58 6.03 Cardona y Botero (1998) 
10.09 Costa Rica Moin  Ribereño 1100 96.4 84.5     Pool et al. (1977) 
10.45 Costa Rica Santa Rosa  Franja 1050 23.2 4.9     Pool et al. (1977) 
11.02 Costa Rica Soley Ribereño 1701 19.7 17.5   5.2 Jiménez y Soto (1985) 




11.3 6.3 Ramírez et al. (2004) 
11.30 Venezuela Boca de Rico 
 
1290 37 22.91 
 
5.8 López et al (2011) 
11.33 Colombia Brazo Riíto Ribereño 1449 13.3   7.8 6.1 Lema y Polanía (2007) 
11.33 Colombia Valle de los Cangrejos cuenca 1557 5.5   5.1 4.4 Lema y Polanía (2007) 
11.41 Venezuela Tacuato 
 
16700 11 12.85 
 
1.1 López et al. (2011) 
11.50 Venezuela Cocinetas Cuenca 1280 16.8 
 
20 7.5 MARNR (1986)1 
11.50 Venezuela Cocinetas Franja 4000 30 
  
7 MARNR (1986)1 
11.55 Nicaragua Isla venado Franja 440 25 
 
14.9 14 Roth 1992 
12.01 Venezuela Tiraya B 
 
750 7 0.37 
 
0.4 López et al (2011) 
12.02 Venezuela Tiraya A 
 
2250 5 0.56 
 
0.5 López et al (2011) 
12.03 Venezuela Tiraya marina 
 
1800 28 6.05 
 
2.8 López et al (2011) 
12.29 Colombia PRMOP Franja 3655 17.8 12.9 7 6.6 Este estudio 
12.29 Colombia PRMOP Cuenca 2550 20.7 10.6 8.9 7.6 Este estudio 
12.29 Colombia Smith Channel Tierra adentro 440 37.8 19.9 30.12 21.6 Este estudio 
13 El Salvador Sipacate Franja 3400 9.2 
  
9 Oxloj (1987)1 
13.49 Honduras Punta Guatales Franja 1231 27.7 6.8   10 Castañeda et al. (2006) 
13.49 Honduras Punta Guatales Transición 3052 18.6 2.7   4.8 Castañeda et al. (2006) 
13.49 Honduras Punta Guatales Enano         1.2 Castañeda et al. (2006) 
14.43 México Panzacola Ribereño 1213 
  
10.5 40 1 Adame et al. (2015) 
14.43 México Teculapa Ribereño 2761 
  
7.5 30 1 Adame et al. (2015) 





















14.43 México Paixtalon Ribereño 2035 
  
9.9 25 1 Adame et al. (2015) 




Adame et al. (2015) 
14.43 México Santa chila Ribereño 2371 
  
9.9 22 1 Adame et al. (2015) 




Adame et al. (2015) 
14.43 México Las Palmas Ribereño 5370 
  
7.9 28 1 Adame et al. (2015) 
17.57 Pto. Rico Aguirre   Franja 3670 22.6 29.9     Pool et al. (1977) 
17.57 Pto. Rico Overwash forest Sobrelavado 11650 15.5 26     Pool et al. (1977) 
17.57 Pto. Rico  Franja 47330 14.3 97.5     Pool et al. (1977) 
17.57 Pto. Rico Punta  Gorda  Franja 1780 6.9 0.9     Pool et al. (1977) 
18.06 Pto. Rico Mona Island   cuenca 2930 35 30.8     Pool et al. (1977) 
18.15 Pto. Rico Ceiba  Franja 5690 16.7 16.2     Pool et al. (1977) 
18.27 Pto. Rico Piñones  cuenca 1800–3210 15.8–21.6 11.2–24     Pool et al. (1977) 
18.27 Pto. Rico Vacia Talega Ribereño 1890 20.9 15.4     Pool et al. (1977) 
18.31 México Laguna de Carlos Sobrelavado 5000 31.81 
 
10.3 4.6 Barreiro-Guemes (1999) 
18.32 México Laguna de Pom Ribereño 2200 67.34 
 
19 11.3 Barreiro-Guemes (1999) 
18.34 México Laguna de Pto. Rico Franja 3100 32.15 
 
10.9 7.4 Barreiro-Guemes (1999) 
18.34 México Laguna de Atasta Ribereño 1650 79.3 
 
23.5 12.5 Barreiro-Guemes (1999) 
18.40 México Laguna  de Términos Ribereño 3360 34.2 68.9 8.1 20 Day et al. (1987) 
18.45 México Laguna  de Términos Franja 7510 23.3 31.5 5.6 6 Day et al. (1987) 
19.07 México Juluapan Franja 2312 6.73   
 
5.65 Jiménez y Quiroz (1985) 




9.8   3-10 Adame et al (2013) 
19.35 México Laguna de la Mancha  Ribereño 992 47.1 
  
 7- 15 Agraz-Hernández et al. ( 2011)  
19.35 México Laguna de la Mancha  Franja 671 16.7 
  
 5 -6  Agraz-Hernández et al. ( 2011) 
19.35 México Laguna de la Mancha  Cuenca 720 5 
  
5 Agraz-Hernández et al. ( 2011) 
19.35 México Laguna de la Mancha  Enano 35000 1.5 
  
2.5 Agraz-Hernández et al. ( 2011) 
19.35 México Laguna de la Mancha  Cuenca 524 7 
  
7 Agraz-Hernández et al. ( 2011) 
19.35 México Laguna de la Mancha  Franja 376 17 
  
13 Agraz-Hernández et al. ( 2011) 
19.35 México Laguna de la Mancha  Cuenca 143 2.3 
  
4.5 Agraz-Hernández et al. ( 2011) 
19.35 México Laguna de la Mancha  Franja 712 18.3 
  
11 Agraz-Hernández et al. ( 2011) 




7.8   3-14 Adame et al. (2013) 




4.1   2-11 Adame et al. (2013) 




3.9   2-5 Adame et al. (2013) 
19.45 México Xamach Enano 8886 
  
2.1   0.4-1.5 Adame et al. (2013) 
19.45 México La Raya Enano 37932 
  
1.4 0.1 -1.3 Adame et al. (2013) 
19.45 México El Playon Enano 47216 
  
1.1 0.6-1-3 Adame et al. (2013) 
20.43 México Mayaluum Tierra adentro 3840 2.98 1.4 2.84 2.97 Lara-Domínguez et al. (2005) 
20.43 México Mayaluum Tierra adentro 3760 12.95 8.3 5.88 5.66 Lara-Domínguez et al. (2005) 
20.25 México Xaac Tierra adentro 2720 2.03 0.2 2.24 1.05 Lara-Domínguez et al. (2005) 
20.25 México Xaac Tierra adentro 3440 4.53 1.5 3.06 3.17 Lara-Domínguez et al. (2005) 
20.20 México Xel-Ha  Tierra adentro 2580 12.9 6.1 5.82 4.56 Lara-Domínguez et al. (2005) 
20.20 México Xel-Ha  Tierra adentro 3780 5.66 2.6 3.65 3.05 Lara-Domínguez et al. (2005) 
20.17 México Tulum Tierra adentro 25140 4.43 3.5 1.45 1.57 Lara-Domínguez et al. (2005) 
20.17 México Tulum Tierra adentro 1520 0.16 0.01 0.93 0.94 Lara-Domínguez et al. (2005) 
20.17 México Tulum Tierra adentro 6491 13.17 10.5 3.44 2.91 Lara-Domínguez et al. (2005) 
20.42 México Celestum-Interior Franja 1108 40.5 
  
12.3 Adame et al. (2014) 
20.42 México Celestum-Medio Franja 1467 23.6 
  
7.7 Adame et al. (2014) 
20.42 México Celestum-Boca Franja 2450 29.2 
  
5.3 Adame et al. (2014) 
20.50 México Pto. Morelos Tierra adentro 5900 19.6 17.6 
 
4.3 Adame et al. (2014) 
21.17 Brasil Itabapoana river  Ribereño 2933 19.8 
 
10.4 5.9 Bernini et al. (2014) 
21.17 Brasil Itabapoana river  Ribereño 3400 17.9 
 
8.4 7.3 Bernini et al. (2014) 
21.30 Cuba Majana  Franja 3527 20.6 
  
10 Padrón et al. (1993)1 
21.45 México Marismas Franja 1461 
  
16.9 5.2 Flores- Verdugo (1986) 
22.31 México Roblitos Ribereño 2240 29.6 10.6     Pool et al. (1977) 
22.35 México Isla La Palma Ribereño 2360 60.8 73.2     Pool et al. (1977) 
22.45 México Agua Brava Franja 3203 
  
14 7.5 Flores-Verdugo (1986) 
23 Brasil Sepetiba Bay Franja 4510 21.6 
 
7.8 6.1 Silva et al. (1991)1 
23.6 México El Verde Franja 1800 9.9 1.1 
 
6 Flores- Verdugo (1987) 




9.3 8.6 Adaime (1987) 2 
25 Brasil Ilha do Cardoso Cuenca 3735 29.5 
 
9.5 8.7 Peria et al. (1990)1 
25.20 USA Shark River (S1) Ribereño 3725 40.4 45.6   10.1 Chen  and  Twilley (1999) 
25.21 USA Shark River (S3) Ribereño 3600 39.7 41.6     Chen  and  Twilley (1999) 
25.22 USA Shark River (S4) Ribereño 2575 20.7 12.5     Chen  and  Twilley (1999) 





Cont. Anexo 4.B 
Lat 
 (°) País Sitio tipo N arb 
AB 
m2ha-1 IC DAP A Referencia 
25.24 USA Shark River (S6) Ribereño 7333 19.6 23.2   5.4 Chen  and  Twilley (1999) 
25.25 USA Turkey Point   Enano 25030 6 1.5     Pool et al. (1977) 
25.30 México La Lechugilla Franja 4341 
  
11.4 4.5 Flores- Verdugo (1986) 
25.50 USA   overwash 1800 15 3.4     Pool et al. (1977) 
25.50 USA  Franja 2800 23.5 9.6     Pool et al. (1977) 
25.50 USA  Ribereño 4000 38.5 27.7     Pool et al. (1977) 
25.55 USA Rookery Bay            cuenca 5900 20.3 23.4     Pool et al. (1977) 
26.02 USA Rockery bay cuenca 5151 24.9 
  
10.1 Krauss et al. (2007) 
26.02 USA Rockery bay cuenca 2383 28.2 
  
11.2 Krauss et al. (2007) 
27.4 México Las Guasimas Franja 4700 13.5 1.7 
 
2.7 Arreola-Lizárraga et al. (2004)  
32 Bermuda Hungry Bay Franja 4200 23.6 
 
5.7 4.7 Ellison (1997) 
32 Bermuda Hungry Bay Franja 2500 26.5 
 
9.6 6.6 Ellison (1997)  
32 Bermuda Hungry Bay Franja 2300 21.3 
 
9.2 6.2 Ellison (1997 ) 
32 Bermuda Hungry Bay Franja 7200 38.8 
 
6.9 6.2 Ellison (1997)  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
